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ПРЕДИСЛОВИЕ 


Изучение микроскопических остатков животных и растений 
в последние 50 — 60 лет позволило выделить важный раздел 
палеонтологической науки, получивший название «Микропа- 
леонтология». Ее развитие стимулируется использованием мик- 
роскопических остатков для зонального расчленения и корре- 
ляции отложений различного возраста. Особенно большое зна- 
чение микропалеонтология имеет в нефтяной геологии и гео- 
логии океанов, оде геологические образцы добываются с по- 
мощью бурения скважин, в керне которых, как правило, от- 
сутствуют макроскопические остатки. 

Учебник «Микропалеонтология» составлен в соответствии с 
программой курса, читаемого в настоящее время на геологи- 
ческом факультете Московского государственного университе- 
та студентам третьего курса, специализирующимся в области 
палеонтологии. В качестве учебных пособий до последнего вре- 
мени использовались отдельные монографии как отечествен- 
ных, так и зарубежных исследователей. Однако ни одна из них 
не может быть использована в качестве учебника и в настоя- 
щее время не отвечает полностью современному состоянию зна- 
ний по каждой группе организмов. 

В данном учебнике рассматриваются фораминиферы, радио- 
лярии, остракоды, конодонты и кокколитофориды, имеющие 
огромное значение для зональной стратиграфии отложений фа- 
нерозоя как на континентах, так и в океанах. 

Систематической части предшествуют вводные главы, осве- 
щающие предмет и задачи микропалеонтологии, объекты иссле- 
дования, основные направления микропалеонтологических ис- 
следований, этапы развития микропалеонтологии. В системати- 
ческой части описание различных групп дается по единому 
плану. Описание ограничено характеристикой высших таксонов. 
Текст поясняется многочисленными рисунками. 

Разрабатывая план построения учебника, авторы основыва- 
лись на опыте чтения лекций по микропалеонтологии на кафед- 
ре палеонтологии геологического факультета Московского госу- 
дарственного университета Н. И. Маслаковой, Т. Н. Горбачик 
(фораминиферы), а в последние годы также А. С. Алексеевым 
(остракоды), И. С. Барсковым (конодонты) и С. Н. Голубевым 
(кокколитофориды). В составлении учебника помимо сотрудни- 
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ков кафедры принимали участие специалисты по радиоляриям 
М. Г. Петрушевская (ЗИН РАН, Санкт-Петербург) и Б. Б. На- 
заров (ГИН РАН, Москва). 

Авторы благодарны Л. И. Кононовой, Е. К. Миклашевской 
и Е. Л. Суминой, принимавшим участие в подготовке рукописи. 


ОБЩАЯ ЧАСТЬ 


ПРЕДМЕТ И ЗАДАЧИ МИКРОПАЛЕОНТОЛОГИИ. 

ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Микропалеонтология — раздел палеонтологии, изучающий 
микроскопические организмы или фрагменты организмов про- 
шлых геологических эпох, их строение, биологию, генетические 
связи и распространение во времени и в пространстве. Она 
выделилась в самостоятельный раздел благодаря мелким раз- 
мерам объектов изучения, требующим применения специальных 
методов сбора, технической обработки и научного исследова- 
ния, а также обильной встречаемости мелких ископаемых ос- 
татков и практической значимости их для биостратиграфии. 
Следовательно, основные различия между микро- и макропа- 
леонтологией касаются главным образом размеров объектов и 
методов исследования. Биологические закономерности, опреде- 
ляющие ход развития организмов в геологическом прошлом, 
остаются общими для всех живых существ, как мелких, так и 
крупных. 

К объектам исследования микропалеонтологии относятся 
споры и пыльца высших растений, панцири диатомовых водо- 
рослей, обызвествленные оболочки оогоний харовых водорос- 
лей, известковые пластинки жгутиковых водорослей (кокколи- 
ты). Микроскопическими остатками животных являются целые 
раковины простейших (фораминифер, радиолярий, инфузо- 
рий — тинтинниды, кальпионеллы) и ракообразных — остра- 
код, а также мелкие части крупных организмов (спикулы гу- 
бок, иглы и пластинки морских ежей, членики морских лилий, 
конодонты, зубы рыб, отолиты — известковые образования в 
слуховом аппарате некоторых костистых рыб, сколекодонты — ■ 
хитиноидные остатки челюстного аппарата полихет, хитино- 
зои — приспособления для хранения половых продуктов у чер- 
вей и некоторые другие) . 

По мере развития микропалеонтологии в ней постепенно 
обособлялись различные направления. Так, большое практиче- 
ское значение и достигнутые результаты в изучении некоторых 
мелких растительных остатков привели исследователей к не- 
обходимости обособления таких разделов, как палинология 
(или спорово-пыльцевой анализ) и диатомовый анализ. Боль- 
шое будущее в биостратиграфических исследованиях принадле- 
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жит остаткам жгутиковых водорослей (кожколитам), изучение 
которых стало возможным с применением методов электронной 
микроскопии. ' 

В настоящее время наиболее важное значение для геологи- 
ческих и особенно стратиграфических исследований имеют фо- 
раминиферы, радиолярии, остракоды, іконодонты и кокколиты. 

Объекты микропалеонтологии 


I. Микрозоофоссилии 

І.А. Микроскопические скелеты 
І.А.1. Микрогруппы: 

І.А.2. Мелкие представители макро- 
групп: 

І.Б. Фрагменты скелетов 
І.Б.1. Беспозвоночные: 


І.Б.2. Хордовые: 


І.В. Отолиты и статолиты 

І.Г. Зоопроблематики 


1. Фораминиферы 

2. Радиолярии 

3. Тинтинноидеи 

4. Остракоды 

1. Микроскопические двустворки, га- 
строподы, брахиоподы (акротре- 
тиды и др.) , криноидеи и др. 

2. Ранние онтогенетические стадии, 
скелеты личинок и т. д. 

1. Спикулы губок 

2. Спикулы альционарий (Вегшізоп, 
1981) 

3. Сколекодонты 

4. Клешни и другие остатки ракооб- 
разных 

5. Мандибулы филлокарид Шхік, 

1980) 

6. Онихиты (ЛѴіпгі! еі аі., 1977) 

7. Мелкие остатки иглокожих 

8. Склериты голотурий 

9. Иглы брахиопод (ѴасЬагсІ, ТеШег- 
Оігоп, 1978) 

1. Спикулы асцидий (ВоекзсЬоіеп, 

1981) 

2. Конодонты 

3. Чешуи телодонтов 

4. Чешуи акантод 

5. Чешуи костных рыб 

6. Ихтиолиты (Ооуіе, Шесіеі, 1980) 

7. Глоточные зубы карповых рыб 

8. Зубы грызунов и других мелких 
млекопитающих 

1. Статолиты мизид (Ѵоіси, 1981) 

2. Статолиты цефалопод (Сіагке еі 
аі., 1980) 

3. Отолиты костистых рыб 

1. Склериты кембрия 

2. Фосфатные сферы (мациеллоиды 
АМгіб^е, Агшзігопд, 1981) 

3. Місгоапсіепііа (ЗсНаІІгеиіег, 1980) 

4. РШопсобиз (Тірпіз, 1979) 

5. Лабиринтокониды (Ьап^ег, 1979) 

6. Копугішп (Вегдзігот, 1979) 

7. іапозріга (Рогіеу, ТОііііакег, 1976) 
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8. Іггііасеііа (Иванов, 1976) 

9. Салебриды (Богуш, 1981) 

10. Оіиіеиз (Оеѵіз, Беткеп, 1975) 

И. Фосфатные кольца (Миііег еі аі., 

1974) 

II. Микрофитофоссилии 
ІІ.А. Оболочки одноклеточных водо- 
рослей Ц их цист 

I І.А.1. Органические 1- Динофлагеллаты 

ІІ.А.2. Известковые 1. Известковые нанофоссилии 

2. Кальцисферулиды и кальцисферы 

3. ВоІЬоІогта (Коді, НосЬиІі, 1976) 

ІІ.А.З. Кремневые 1. Диатомовые 

2. Силикофлагеллаты 

3. Эбридеи (ОошЪоз, 1982) 

4. Археомонады (ОошЬоз, 1977) 

ІІ.Б. Фрагменты тканей 1- Гифы грибов 

2. Мхи-печеночники 

3. Фрагменты ц целые скелеты обыз- 
вествленных слоевищ водорослей 
(красных, дазикладаций и др.) 

II. В. Репродуктивные органы 1. Споры 

2. Пыльца 

3. Семена и плоды 

4. Оогонии харовых водорослей 

5. Оогонии, конидии и пикнидии 
грибов 

III. Проблематики 1. Хитинозои 

2. Акритархи 

3. Гидроконозоа 

4. ѴоогіЬиузепіеІІа (Зріедіег, 1976) 

5. СаграІосЫііпоібез (Ріапбегоѵа, 

1975) 

6. Меланосклериты (Ьаиіеіб, 1979) 

IV. Микрокопрофоссилии 1. Фекальные пеллеты беспозвоноч- 

ных (Вялов, 1978; НаШп, 1975) 


Поскольку микропалеонтология является разделом биологической на- 
уки и тесно связана с геологией (в первую очередь с биостратиграфией), 
то перед ней стоят как биологические, так и геологические задачи. Главные 
из них: 

1) изучение морфологии, систематики и филогенетического развития 
отдельных групп организмов в целях установления биологических законо- 
мерностей (особенностей онтогенеза и филогенеза, характера изменчивости 
и видообразования, путей развития и т. д.); 

2) изучение распространения органических остатков как в естествен- 
ных разрезах, так и в кернах буровых скважин в целях расчленения и 
корреляции отложений, определения относительного возраста пород и раз- 
работки зональных биостратиграфических шкал; 

3) изучение экологии и палеоэкологии различных групп организмов в 
целях выяснения образа жизни и условий их обитания, а также законо- 
мерностей распределения остатков организмов в геологическом прошлом, 
используемых для обоснования палеобиогеографического районирования ис- 
следуемой территории. 
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ВОЗНИКНОВЕНИЕ И ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ 
МИКРОПАЛЕОНТОЛОГИИ 

Основателем микропалеонтологии считают французского ис- 
следователя А. д’Орбиньи, который занимался изучением рако- 
вин фораминифер из отложений различного возраста и разных 
регионов. В 1826 г. им была разработана первая классифика- 
ция фораминифер, относимых в то время к головоногим мол- 
люскам. 

В 1854 г. немецкий исследователь К- Эренберг на основа- 
нии изучения в донных осадках Балтийского моря скелетов 
различных микроорганизмов, в том числе фораминифер, радио- 
лярий, остракод, кокколитофорид и диатомовых водорослей, 
опубликовал монографию под названием «Микрогеология». По 
смыслу, который К- Зренберг вкладывал в термин «микрогео- 
логия», это понятие отвечает понятию микропалеонтологии. 
Таким образом, К. Зренберг по существу первым стал рас- 
сматривать микропалеонтологию в качестве самостоятельного 
раздела исследований, но сам термин «микропалеонтология» 
широко вошел в практику лишь в 20-е годы XX столетия в 
связи с развитием нефтяной геологии, где микропалеонтологи- 
чеокие исследования получили широкое практическое приме- 
нение. 

В развитии микропалеонтологии можно выделить четыре 
основных этапа. Первый этап относится к первой половине 

XIX столетия, когда впервые было начато изучение скелетов 
ископаемых микроорганизмов, шли накопление и систематиза- 
ция материала, делались попытки создания систематики для 
различных групп. К этому этапу относятся исследования 
А. д’Орбиньи. Они интересны не только тем, что послужили ба- 
зой для дальнейшей разработки систематики фораминифер, но 
и тем, что содержат первые данные о геологическом распрост- 
ранении этой группы ископаемых. В то же время появляются 
первые сведения о современных и ископаемых радиоляриях и 
остракодах. 

Второй этап охватывает вторую половину XIX и начало 

XX столетия. Это период систематического изучения различ- 
ных микропалеонтологичеоких объектов с выделением и опи- 
санием многочисленных родов, видов и более высоких таксо- 
нов. Идет интенсивный процесс разработки систематики. За- 
падноевропейские и русские микропалеонтологи активно за- 
нимаются стратиграфическими исследованиями, описывая фау- 
ны различных геологических эпох. Одна из первых серьезных 
попыток использования фораминифер для целей стратиграфии 
в России была сделана в конце XIX в. профессором Петер- 
бургского горного института В. И. Меллером. П. А. Тутковский 
показал стратиграфическое значение фораминифер для отло- 
жений мезозоя и кайнозоя юга России. 


Ко второй половине XIX столетия приурочено появление 
многочисленных работ по систематике фораминифер. Это ра- 
боты К- Эйхенберга, М. Шультце, В. Уильямсона, А. Ройса, 
Л. Румблера и др. Систематика радиолярий разрабатывается 
Т. Гекели и Э. Геккелем, остракод — Ж. Сарсом, Е. Ульрихом; 
естественно, что основой для создания систематики послужило 
изучение морфологии скелета ископаемых и современных мик- 
роорганизмов. 

Третий этап начинается с 20-х годов XX столетия. Он яв- 
ляется временем утверждения микропалеонтологии как само- 
стоятельного раздела палеонтологии. Причиной интенсивного 
развития микропалеонтологии в это время послужило широ- 
кое развертывание нефтепоиоковых работ в США, а затем и 
в других странах, когда выяснилось, что микропалеонтологиче- 
ские исследования могут быть использованы для установления 
последовательности отложений, определения возраста пород и 
корреляции разрезов, вскрытых скважинами. Особенно боль- 
шой интерес с этой точки зрения вызывали фораминиферы, так 
как они давали наиболее эффективные результаты при расчле- 
нении и корреляции отложений. 

О стратиграфическом значении ископаемых раковин фора- 
минифер и других микроорганизмов говорилось и раньше, но 
с развитием нефтяной геологии американские исследователи 
стали говорить о появлении «промышленной микропалеонтоло- 
гии» и ее значении для «экономической геологии». Одними из 
первых микропалеонтологов, широко использовавших остатки 
ископаемых микроорганизмов для расчленения и сопоставле- 
ния геологических разрезов, являются американские исследо- 
ватели Дж. Кушмен и Дж. Геллоуэй. Результаты вертикально- 
го распределения фораминифер были успешно использованы 
для расчленения кайнозойских отложений Техаса и Луизианы 
и распространены почти на все нефтеносные месторождения 
США и Мексики. Начиная с 1921 г. в США при нефтяных ком- 
паниях было организовано несколько микропалеонтологических 
лабораторий. А в 1923 г. в Колумбийском и Техасском универ- 
ситетах микропалеонтологию стали преподавать как самостоя- 
тельный предмет. С 1926 г. в США начинает издаваться одно 
из первых периодических изданий по микропалеонтологии — 
«СопігіЬиііопз СизЬтап БаЬогаЬгу Рогашіпііегаі КезеагсЬ». 

В Советском Союзе систематическое изучение ископаемых 
фораминифер и других групп микроорганизмов для нужд неф- 
тяной промышленности началось в 1927 г. в Баку в Азербайд- 
жанском политехническом институте. Быстрое развертывание 
нефтепоисковых и разведочных работ на Апшеронском полу- 
острове и в прилегающих регионах, вскрытие полного разреза 
кайнозойских отложений разведочными скважинами привели 
к накоплению большого материала, требующего детальной 
стратификации. На этом этапе исследований главной задачей 
являлись установление микрофаунистических комплексов свит, 
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горизонтов, ярусов и других стратиграфических подразделений, 
прослеживание их изменения во времени и установление гра- 
ниц нефтегазоносных свит. Положительную роль в изучении 
микрофауны нефтегазоносных отложений СССР сыграли в то 
время исследования работавшего в Баку профессора П. П. Гуд- 
кова, занимавшегося изучением фораминифер и вопросами 
стратиграфической корреляции нефтеносных отложений. В это 
же время в Азербайджанском индустриальном институте им. 
М. Азизбекова В.' Э. Ливенталем начинается изучение остра- 
код акчагыльского и апшеронекого ярусов Апшеронского полу- 
острова. Большую роль в развитии стратиграфических и микро- 
палеонтологических работ в Азербайджане сыграла организа- 
ция в 1929 г. Азербайджанского нефтяного научно-исследова- 
тельского института им. В. В. Куйбышева, где была создана 
лаборатория макро- и микрофауны. 

Однако действительно широкое и глубокое развитие отече- 
ственной микропалеонтологии явилось результатом работ со- 
трудников Нефтяного геологоразведочного института (НГРИ), 
созданного в Ленинграде в 1929 г., после войны в 1947 г. он 
был переименован во Всесоюзный нефтяной научно-исследова- 
тельский геологоразведочный институт (ВНИГРИ). В институ- 
те была организована первая в нашей стране микропалеонто- 
логическая лаборатория (лаборатория микробиостратиграфии), 
одним из создателей и фактическим руководителем которой был 
талантливый советский исследователь и организатор А. В. Фур*- 
сенко. Коллективом лаборатории микробиостратиграфии НГРИ 
проводятся исследования по фораминиферам палеозоя, мезо- 
зоя и кайнозоя, по датировке континентальных отложений спо- 
рово-пыльцевым методом, по остракодам мезозоя и кайнозоя, 
а также по вопросам систематики и эволюции. Территориально 
работы этого периода приурочены к Эмбинскому району, где 
группой исследователей во главе с А. В. Фурсенко изучались 
фораминиферы юры и мела, к Кавказу — исследование кайно- 
зойских фораминифер Н. Н. Субботиной и А. К- Богданови- 
чем, к Волго-Уральской нефтегазоносной области — изучение 
каменноугольных отложений и содержащихся в них раковин 
фораминифер Д. М. Раузер-Черноусовой и группой ее уче- 
ников. 

В 1932 г. НГРИ был переведен в Москву и при нем также 
организуется микропалеонтологическая лаборатория, впоследст- 
вии вошедшая в состав Геологического института АН СССР. 
С этого времени в нашей стране функционируют две крупней- 
шие микропалеонтологические лаборатории: лаборатория во 
ВНИГРИ в Ленинграде, возглавляемая сначала А. В. Фурсен- 
ко, а затем Н. Н. Субботиной, разрабатывающая главным об- 
разом проблемы микропалеонтологии и биостратиграфии ме- 
зозоя и кайнозоя, и лаборатория Геологического института АН 
СССР во главе с Д. М. Раузер-Черноусовой, занимающаяся 
преимущественно палеозойской тематикой. Работы сотрудни- 


ков этих ^лабораторий — А. В. Фурсенко, Н. Н. Субботиной, 
Л. Г. Дайн, Е. В. Мятлюк, В. П. Василенко, В. Т. Балахмато- 
вой, Н. К- Быковой, Н. А. Волошиновой, А. К. Богдановича, 
М. И. Мандельштама, Г. Ф. Шнейдер, Д. М. Раузер-Черноусо- 
вой, Е. А. Рейтлингер, О. А. Липиной, В. Г. Морозовой и мно- 
гих других — имели громадное значение для микропалеонтоло- 
гичеоких исследований в Советоком Союзе. Многое в познание 
палеозойских фораминифер внесли ленинградские ученые 
Г. А. Дуткевич и А. Д. Миклухо-Маклай. 

Бурный рост нефтяной промышленности приводит к необхо- 
димости создания микропалеонтологических лабораторий в дру- 
гих организациях и городах (Эмбанефть, Грознефть и т. д.). 

В середине 30-х годов начинается целенаправленная подго- 
товка кадров микропалеонтологов. Первый курс лекций по 
микропалеонтологии был прочитан А. В. Фурсенко в Москов- 
ском геологоразведочном институте, а позже в Ленинградском 
государственном университете и в Ленинградском горном ин- 
ституте. В Московском государственном университете в 1936 — 
1937 гг. этот курс преподавался М. Ф. Глесснером, позже — 
крупнейшим советским специалистом в области микропалеон- 
тологии Д. М. Раузер-Черноусовой, а затем ее учениками. 

В конце 30-х и в 40-е годы издается много литературы по 
микропалеонтологии. В 1937 г. Д. М. Раузер-Черноусовой и 
А. В. Фурсенко издается «Определитель фораминифер нефте- 
носных районов СССР». С 1947 г. в трудах ВНИГРИ начи- 
нает издаваться серия сборников под названием «Микрофауна 
нефтяных месторождений СССР», а позже «Микрофауна 
СССР» и «Ископаемые фораминиферы СССР», публикуются 
многочисленные статьи и монографии. 

Дальнейшее развитие микропалеонтологии шло не только в 
направлении ее практического использования, но и по пути 
создания и развития теоретической базы, углубленного рас- 
смотрения вопросов морфологии и эволюции ископаемых мик- 
роорганизмов, разработки систематики и филогении, популяци- 
онного анализа, палеоэкологии, создания зональных схем, при- 
менения более совершенной техники, в том числе электрон- 
ных микроскопов. 

Наиболее интенсивная разработка теоретических вопросов 
микропалеонтологии параллельно с решением актуальных 
практических задач начинается с 50-х годов XX столетия. Это 
время уіожно рассматривать как начало следующего — четвер- 
того, или современного, этапа развития микропалеонтологии. 
Он характеризуется дальнейшей разработкой систематики и 
филогении на основе тщательного изучения морфологии скеле- 
та, вопросов изменчивости, видообразования, темпов эволюции, 
этапности в развитии, применения математической статисти- 
ки и т. д. 

Развитию микропалеонтологии на современном этапе спо- 
собствует также учреждение в 1949 г. Европейского микропа- 
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леонтологичеокого коллоквиума, участники которого каждые 
два года собираются в одной из европейских стран, где имеют 
возможность познакомиться со стратиграфией мезозойских и 
кайнозойских отложений ряда разрезов, собрать образцы для 
изучения скелетных остатков микроорганизмов и установить 
профессиональные контакты. 

Важную роль в дальнейшем развитии микропалеонтологии 
в нашей стране сыграло создание при Академии наук в 1954 г. 
Комиссии по микропалеонтологии во главе с Д. М. Раузер- 
Черноусовой (Геологический институт АН СССР), которая за- 
нимается организацией работы в области микропалеонтологии 
и периодически созывает Всесоюзные микропалеонтологические 
совещания. 

С конца 40-х годов в разных странах публикуются круп- 
ные сводки по микропалеонтологии, что свидетельствует как 
о накоплении большого фактического материала, так и о воз- 
росшем интересе к этой области исследования. Последнее в 
определенной степени объясняется развитием начиная с 60-х го- 
дов морского и океанического бурения, при котором микропа- 
леонтологичеокий метод для датировки, расчленения и сопо- 
ставления разрезов скважин играет решающую роль. 

В последние годы микропалеонтология вступает в новый 
этап развития, когда происходит накопление новых данных по 
морфологии ископаемых скелетов микроорганизмов и остаткам 
ископаемой органики, полученных с помощью 'электронной 
микроскопии. Можно надеяться, что в недалеком будущем ана- 
лиз и обобщение этих данных позволят выявить новые зако- 
номерности в развитии микроорганизмов прошлого и познать 
их на качественно новом уровне. 


СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 


КЛАСС РОКАМІМРЕКА. ФОРАМИНИФЕРЫ 
ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 

Фораминиферы (лат. \огатеп — отверстие, дыра и /его — 
носить) одноклеточные животные организмы с сетью тон- 
ких разветвленных и соединяющихся между собой !(анастомо- 
зирующих) псевдоподий (ложноножек). Это большая и раз- 
нообразная группа современных и ископаемых форм, насчи- 
тывающая в, настоящее время более 34000 видов, из которых 
около 4000 являются современными. Средние размеры их ко- 
леблются от 0,1 до 1 мм, однако некоторые формы могут до 
стигать размера 10 ом и более. Цитоплазм атичеокое тело фо- 
раминифер заключено в раковину различного состава и строе- 
ния. Внутренняя полость раковины сообщается с внешней сре- 
дой при помощи устья. Псевдоподии либо выходят только из 
устья раковины, либо образуют вокруг раковины сложную 
сеть, отходящую от наружной части цитоплазмы. Псевдоподии 
способны сокращаться и вытягиваться. В них осуществляется 
непрерывный ток цитоплазмы. По одной и той же псевдоподии 
одни струи ее текут в центростремительном (к раковине), 
другие - в центробежном направлении. Псевдоподии служат 
для улавливания и частично переваривания пищи, а также 
для передвижения животного. 

Фораминиферы имеют сложный жизненный цикл, характе- 
ризующийся чередованием бесполого и полового поколений. 
Это в основном морские организмы. Небольшая часть форами- 
нифер приспособилась к жизни в солоноватоводных бассейнах, 
а некоторые из них известны даже в пресноводных бассейнах! 
Большинство фораминифер являются бентосными формами 
(свободноживущими или прикрепленными), обитающими на 
разных глубинах. Некоторые ведут паразитический образ жиз- 
ни на прикрепленных животных (мшанках, губках, кораллах). 
Планктонные фораминиферы значительно менее многочислен- 
ны; они живут на различных глубинах водного столба, будучи 
наиболее многочисленными в верхних пятидесяти метрах и 
особенно между 6 и 30 м. от поверхности, Вертикальная мигра- 
ция может быть суточной или в течение индивидуального раз- 
вития. 
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Фораминиферы распространены во всех морских бассейнах. 
Остатки их известны начиная с докембрия. Филогенетическое 
развитие сопровождалось усложнением строения раковины, 
которое было связано с прогрессивным усложнением строения 
и физиологических функций цитоплазматического тела. 


СТРОЕНИЕ МЯГКОГО ТЕЛА (СТРОЕНИЕ И ЖИЗНЬ КЛЕТКИ 
ПРОСТЕЙШИХ) 

Микропалеонтологи лишены возможности непосредственно- 
го наблюдения строения мягкого тела у ископаемых форамини- 
фер, так как оно не сохраняется. Однако в современной лите- 
ратуре содержится много данных о строении мягкого тела и 
происходящих в нем процессов у современных представителей 
этой группы организмов. Телом простейших организмов — про- 
тозоонтов (гр. ргоіоз — первый, гооп — животное) — являет- 
ся клетка. Протозоонты в физиологическом отношении пред- 
ставляют целостный организм, выполняющий все жизненные 
функции. •■$*: ’ 

Хотя в природе не существует клетки, которую можно бы- 
ло бы считать типичной, однако учеными разработана «собира- 
тельная» модель клетки, в которой сочетаются морфологиче- 
ские признаки, выраженные в той или иной степени у всех 
клеток. В соответствии с этой моделью клетка простейших, как 
и клетка многоклеточных, состоит из оболочки (мембраны), 
цитоплазмы и одного или нескольких ядер (рис. 1). 

Клеточная оболочка изолирует цитоплазму от внешней 
среды, но для обеспечения жизнедеятельности клетки необхо- 
димо поступление в нее различных веществ извне. Как установ- 
лено в настоящее время, клеточная оболочка обладает опреде- 
ленной степенью проницаемости. Через нее происходит втяги- 
вание в клетку некоторых растворенных в окружающей воде 
веществ. Другой способ переноса веществ через клеточную 
оболочку осуществляется путем своего рода «заглатывания» — 
при процессах фагоцитоза (гр. рНадоз — пожирающий, ку- 
іоз — сосуд, клеша) или пиноцитоза (гр. ріпо — < пью или 
пить). При этом клеточная оболочка образует карманы или 
выпячивания (пиноцитозные пузырьки), которые захватывают 
вещества из окружающей среды; затем эти выпячивания от- 
шнуровываются, образуют вакуоли, дрейфующие в цитоплазме. 

Цитоплазма клетки состоит из матрикса, органелл и вклю- 
чений. Матрикс представляет собой коллоидную систему, ко- 
торая быстро и обратимо может переходить из жидкого состоя- 
ния (золя) в вязкое (гель) и наоборот. Это объясняется тем, 
что входящие в состав матрикса белковые молекулы образуют 
как бы каркас, в свободных промежутках которого всегда на- 
ходится вода, содержащая растворимые химические элементы, 
в первую очередь минеральные соли. Матрикс переходит из со- 
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Рис. 1. Схема строения клетки, основанная на наблюдениях в электронном 
микроскопе (по Ж. Браше): 1 — аппарат Гольджи, 2 — цитоплазма, 3 — 
пиноцитозный пузырек, 4 — центрисома, 5 — эндоплазматическая сеть, 6 — 
ядрышко, 7 — митохондрии, 8 — клеточная оболочка, 9 — ядро, 10 — 
ядерная оболочка, 11 — лизосома 

стояния геля в золь и наоборот при растворении или образо- 
вании этого каркаса. 

Электронный микроскоп позволил проникнуть в тонкую 
структуру органелл, находящихся в цитоплазме, которые в све- 
товом микроскопе имеют вид зернышек. Наиболее важными 
органеллами клетки являются митохондрии. По выражению 
Ж. Браше, митохондрии — это «силовые станции всей жизни 
на Земле». Их функция — извлечение в процессе дыхания и 
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окисления энергии, заключенной в химических, связях поступа- 
ющих в клетку питательных веществ. Другой тип клеточных 
органелл носит название эндоплазматической сети, ^или эндо- 
плазматического ретикулюма. Он представляет собой сложную 
раоположенную в цитоплазме систему внутренних мембран и 
образованных ими замкнутых канальцев. Некоторые из мем- 
бран имеют гладкую поверхность, у других внешняя поверх- 
ность покрыта мелкими гранулами. Предполагается, что по се 
ти канальцев происходит передвижение различных веществ к 
клеточной оболочке для их выведения за пределы клетки. 
Некоторые исследователи считают эндоплазматическую сеть 
продолжением клеточной оболочки — мембраны. Гранулы, рас- 
положенные на поверхности мембран, богаты рибонуклеиновой 
кислотой (РНК) и синтезируют белок. Они получили назва- 
ние рибосом. Механизмом, непрерывно создающим новую мем- 
брану и гранулярный эндоплазматический ретикулум, является 
аппарат Гольджд._Зтот аппарат состоит из гладкой мембраны, 
которая часто служит продолжением эндоплазматической сети. 

В цитоплазме, кроме того, имеются тельца примерно тех же 
размеров, что и митохондрии, но более простого строения. Это 
лизосомы. В них содержатся переваривающие ферменты, спо- 
собные разрушать большие молекулы жиров, белков и нуклеи- 
новых кислот, превращая их в более мелкие составные части, 
которые могут окисляться ферментами митохондрии. Лизосо- 
мы покрыты мембраной, изолирующей переваривающие фер- 
менты от цитоплазмы. 

К органеллам относится и центрисома, она состоит из один- 
надцати волокон, два из них расположены в центре, а осталь- 
ные _ по периферии окружности. Она играет в клетке важную 
роль, образуя полюсы веретена — аппарата, растаскивающе- 
го хромосомы по двум дочерним клеткам при делении. 

В цитоплазме клетки кроме органелл имеются включения. 
У фораминифер наблюдаются включения, состоящие из скеле- 
тов диатомовых водорослей, сцементированных полисахарида- 
ми, водоросли зооксантеллы, скопления органических отбросов 
в виде непрозрачных шариков, жировые и водные вакуоли. 

Ядро (или ядерный аппарат) клетки также имеет довольно 
сложное строение. Основные его компоненты — это оболочка, 
кариоплазма, ядрышко (или ядрышки) и хромосомы. 

Ядерная оболочка состоит из двух слоев, каждый из ко- 
торых имеет то же строение, что и клеточная оболочка (мем- 
брана), и снабжена порами. 

Кариоплазма — вещество, заполняющее ядро, — представ- 
ляет собой студенистую аморфную массу, состоящую из про- 
стых белков. В кариоплазме «плавают» ядрышки и хромосо- 
мы или составляющее их вещество — хроматин. Ядрышки 
имеют вид шаровидных телец, заполненных мелкими гранула- 
ми; они богаты РНК и, по-видимому, являются активными 
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центрами синтеза белка и РНК. 6 процессе Деления ядра йД- 
рышко исчезает и появляется вновь в конце деления. 

Хромосомы — носители хроматина, вещества, в котором 
заключена вся содержащаяся в клетке ДНК [(дезоксирибонук- 
леиновая кислота), а также РНК и белки. 

Ядра клеток фораминифер округлые или овальные, но ино- 
гда имеют амебовидную или четковидную форму. Число ядер 
в одной клетке различно у представителей разных таксонов 
фораминифер и на разных этапах жизненного цикла у одного 
и того же вида. Среди высших фораминифер есть представи- 
тели не только многоядерные — гомокариотные (с одинаковыми 
ядрами), но и с дифференциацией ядер на вегетативные (сома- 
тические) и генеративные — гетерокариотные формы. Такое 
явление носит название ядерного дуализма. Часто клетка име- 
ет одно крупное вегетативное ядро ; (макронуклеус) и множест- 
во мелких генеративных (микронуклеусы). Но в некоторых 
случаях и вегетативных ядер может быть несколько. 

У фораминифер, как и у других простейших, цитоплазма 
подразделена на внутреннюю часть, находящуюся внутри ра- 
ковины, — эндоплазму и наружную, соприкасающуюся с внеш- 
ней средой, эктоплазму. Эктоплазма по сравнению с эндо- 

плазмой более вязкая, имеет зернистое строение. На протяже- 
нии жизни фораминиферы количественное соотношение эндо- 
и эктоплазмы не остается постоянным; эктоплазма может ча- 
стично, а в некоторых случаях и полностью превращаться в 
эндоплазму. В другие моменты объем эктоплазмы может зна- 
чительно увеличиться за счет эндоплазмы. У форм с непори- 
стой раковиной эктоплазма концентрируется перед отверстием 
в раковине — устьем, образуя подобие пробки или затычки. 
Если устьевых отверстий несколько, она растекается в про- 
странстве между ними. У фораминифер с пористой раковиной 
эктоплазматический слой покрывает ее целиком. 

Эктоплазма является местом образования псевдоподий, ко- 
торые можно назвать органеллами образования раковины, пе- 
редвижения и захвата пищи. Псевдоподии представляют собой 
прямые или ветвящиеся, подвижные и сократимые, тонкие и 
липкие выросты эктоплазмы. Степень ветвления псевдоподий 
у различных фораминифер различна — у относительно при- 
митивных форм ветвление отсутствует ч фли развито слабо, с 
редкими перемычками (анастомозами) между радиальными 
тяжами; у более высокоорганизованных — псевдоподии отчет- 
ливо анастомозирующие, образующие сетчатое сплетение. 
Длина псевдоподий может в сто и более раз превышать их 
ширину и быть й несколько раз (от 2 до 20) больше величины 
раковины. Псевдоподии непостоянны, они способны образовы- 
ваться по всей поверхности эктоплазмы, а затем полностью ра- 
створяться в ней.- Размеры и форма псевдоподий в значитель- 
ной степени зависят от стадии индивидуального развития осо- 
би и от ее физиологического состояния. Так, в периоды меж- 
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Ду размножениями псевдоподии наиболее развиты и типичны 
для данного вида; при переполнении пищей они становятся 
короче, толще и менее ветвятся. 

Передвижение фораминифер с помощью псевдоподий про- 
исходит следующим образом. Растянутая сеть псевдоподий при- 
клеивается концами к субстрату, затем псевдоподии сокраща- 
ются и подтягивают за собой раковину с ее содержимым. Ско- 
рость передвижения измерялась при наблюдениях над живыми 
фораминиферами в аквариуме, она составляет, по данным раз- 
ных исследователей, от 0,2 до нескольких миллиметров в час. 

Пищеварительные функции псевдоподий начинаются с за- 
хвата пищи. Пищей для фораминифер служат низшие водорос- 
ли (особенно диатомовые), простейшие и микроскопические 
многоклеточные животные, личинки рачков (особенно копепод), 
органический детрит, бактерии и растворенное органическое 
вещество. Пищевые частицы приклеиваются к псевдоподиям, 
при этом проявляется определенная избирательная способ- 
ность — одни из частиц приклеиваются и немедленно облека- 
ются тонким слоем цитоплазмы, а другие, если и облекаются 
цитоплазмой, остаются без изменений и быстро выбрасывают- 
ся. В аквариуме наблюдалось, как некоторые планктонные 
фораминиферы, захватив личинку копепод, разрывают ее на ча- 
сти растянутыми клейкими псевдоподиями. Существует предпо- 
ложение, что выделение клейкого вещества на поверхности 
псевдоподий контролируется аппаратом Гольджи. Частичное 
переваривание захваченных пищевых частиц происходит уже в 
псевдоподиях, затем центростремительными токами цитоплаз- 
мы частицы транспортируются внутрь раковины и окончатель- 
но перевариваются в лизосомах. Непереваренные остатки пищи 
центробежными токами цитоплазмы выносятся в псевдоподии 
и вместе с остатками частиц, переваренных в самих псевдопо- 
диях, выбрасываются В окружающую среду — процесс дефека- 
ции. Подобным образом выбрасываются из цитоплазмы ксан- 
тозомы — желтые глыбки — ' Продукты обмена. Иногда ксантозо- 
мы переполняют эктоплазму, и для удаления отбросов фора- 
миниферы выбрасывают в окружающую их среду эктоплазма- 
тическую «затычку» из области устьевого отверстия. К выпол- 
нению пищеварительных функций у каждой особи более при- 
способлены короткие псевдоподии, а к передвижению — бо- 
лее длинные. 

Псевдоподии фораминифер выполняют также и функцию 
дыхания — через их поверхность осуществляется газообмен. 

МОРФОЛОГИЯ РАКОВИНЫ 

Тип строения и терминология элементов раковины. Под типом 
строения подразумеваются характер последовательности нара- 
стания камер и отчасти число камер, составляющих раковину. 
При этом один и тот же тип строения могут иметь раковины 
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как с агглютинированной, так и с секреционной стенкой. По 
числу камер все фораминиферы подразделяются на однокамер- 
ные, двухкамерные и многокамерные. 

Однокамерные раковины имеют самую различную форму — 
трубчатую, трубчатую разветвленную или неправильно завер- 
нутую, звездчатую, древовидную, сферическую, полусфериче- 
скую, или субсферическую, колбовидную, лепешковидную 
(рис. 2) . Они сообщаются с внешней средой с помощью одного 




Рис. 2. Схемы строения однокамерных раковин: 1 — трубчатая, 2 — труб- 
чатая разветвленная, 3 — звездчатая, 4 — древовидная, 5 — сферическая 
(везде 6 — вид со стороны устья), 6 — полусферическая, 7 — колбовид- 
ная, 8 , — лепешковидная; у — устье 

или нескольких отверстий — устьев. У сферических и близких 
к ним форм имеется одно устье, расположенное в устьевой 
части (дистальном конце) раковины; часть раковины, проти- 
воположная устьевой, называется начальной (проксимальный 
конец). У форм трубчатых, звездчатых и других устьями яв- 
ляются свободные концы трубки. 

Двухкамерные раковины состоят из начальной шарообраз- 
ной камеры і(иролокулюм) и второй трубчатой или ложнотруб- 
чатой камеры. Трубчатая камера представляет собой настоя- 
щую трубку с собственной стенкой на всем протяжении, у лож- 
нотрубчатой камеры в месте ее сочленения со смежным оборо- 
том или с субстратом собственная минеральная стенка отсут- 
ствует, а имеется лишь тонкая органическая мембрана. Вто- 
рая — трубчатая или ложнотрубчатая — камера двухкамер- 
ных раковин может быть свернута в плоскую или коническую 
спираль или в неправильный клубок, у некоторых форм вто- 
рая камера представляет собой прямую йесвернутую часть ра- 
ковины или может быть свернутой зигзагообразно (рис. 3). 
Места соприкосновения соседних оборотов называются спи- 
ральными швами. Устье у двухкамерных форм представляет 
собой свободный конец трубки. 

Многокамерные раковины во взрослом состоянии состоят 
из нескольких, часто многих, камер, по характеру расположе- 

2 * 
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Нйя которых выделяются однорядные, спиральные, правильно 
Клубковидные, циклические и гетероморфные раковины. Каме- 
ра — это часть полости раковины и окружающая ее стенка, 
образованная за один период стадии роста у (многокамерных 
форм. 

Однорядные раковины или раковины с линейным нараста- 
нием камер могут иметь различную форму в зависимости от 
количества плоскостей симметрии, формы камер и поперечно- 
го сечения. Для раковин этого типа характерна радиальная 
(рис. 4, фиг. 1 — 4) или двусторонняя симметрия (ом. рис. 4, 
фиг. 5). Соседние камеры разделены между собой перего- 
родками (септами), но сообщаются с помощью фораменов — 
отверстий в септах смежных камер, которые по форме и поло- 
жению могут соответствовать устью последней камеры, но у 
некоторых групп фораминифер значительно отличаются от не- 
го. Место сочленения септы со стенкой раковины является сеп- 
тальным швом. Образование многокамерной раковины связа- 
но с периодическим прерывистым наращиванием новых частей 
скелета со стороны устья; нарастание камер происходит во- 
круг воображаемой линии, проходящей через начальную ка- 
меру, — ■ оси навивания. Сечение раковины вдоль оси навива- 
ния называется продольным, перпендикулярное оси — попереч- 
ным. Сечения, промежуточные между продольным и попереч- 
ным, являются косыми. Поперечное сечение однорядных ра- 
ковин может быть округлым, треугольным, четырехугольным, 
овальным, полукруглым. У однорядных форм, как и у некото- 
рых однокамерных, выделяются начальная часть раковины и 
устьевая. 

Спиральные раковины образовались путем эволюционных 
преобразований однорядных форм. Строение их очень разно- 
образно, в зависимости от расположения спиральной оси они 
подразделяются на спирально-плоскостные, спирально-кониче- 
ские и спирально-винтовые. Спиральная ось раковины — это во- 
ображаемая линия, расположенная на конической поверхности 
спирально-конических и спирально-винтовых раковин или на 
поверхности спирально-плоскостных раковин, в направлении 
которой идет нарастание камер. 

Спирально-плоскостным (планиспиральным) типом строе- 
ния раковины является такой, при котором нарастание камер 
происходит по спиральной оси, расположенной в одной плос- 
кости. Раковины этого типа двусторонне-симметричные; по обе 
стороны плоскости симметрии расположены боковые (латераль- 
ные) стороны раковины (рис. 5). Раковины могут быть инво- 
лютными — в этом случае последний оборот спирали объемлет 
и закрывает все предыдущие (см. рис. 5, фиг. 1, 2) — или эво- 
лютными — соседние обороты примыкают друг к другу без 
перекрытия (см. рис. 5, фиг. 3), полуинволютными (соотно- 
шение величины диаметра раковины и величины диаметра пуп- 
ка равно 2,6 — 2,9) и полуэволютными (соответствующее отно- 
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Рис. 3. Схемы строения двухкамерных раковин. Первая камера шаровидная 
или субшаровидная, вторая: 1 *— прямая трубчатая, 2 — зигзагообразная 
тоѵбчатая, 3 — ложнотрубчатая спирально-плоскостная (везде а с соко- 
вой стороны, б — с периферического края), 4 — трубчатая спирально-плос- 
костная 5 — трубчатая спирально-коническая, 6 — ложнотрубчатая клуб- 
кообразная; нк — начальная камера, тк — трубчатая камера, лтк — лож- 
нотоѵбчатая камера, у — устье, спш — спиральный шов 



Рис. 4. Схемы строения многокамерных однорядных раковин. Форма по- 
перечного сечения: 1 — округлая (о — вид сбоку, б со стороны устья), 
2 — треугольная, 3 — четырехугольная, 4 — округлая ребристая, о — 
овальная, 6 — полукруглая; к — * камера, сш — септальный шов, у устье 




Рис. 5. Схемы строения спирально-плоскостных раковин: 1—2 — инволютная 
раковина: 1 — линзовидная ( а — с боковой стороны, б — - с перифериче- 
ского края, в — поперечное сечение), 2 — веретеновидная (а — внешний 
вид, б — поперечное сечение) ; 3 — эволютная линзовидная раковина ( а — 
с боковой стороны, б — с периферического края) ; пк — периферический 
край, нк — начальная камера, к — камера, с — септа, сіи — септальный 
шов, спш — ■ спиральный шов, о — ось навивания, со — спиральная ось ра- 
ковины, у — - устье, Ді — большой диаметр, Д 2 — малый диаметр, Т — 

толщина 

шение равно 2,1 — 2,5). При этом под оборотом спирали (рако- 
вины) понимается ее отрезок, конечная точка которого удале- 
на от начальной на 360°, а пупком названо пространство в 
центре боковых сторон, образовавшееся в результате неполно- 
го смыкания внутренних частей камер последнего оборота. 
Часть раковины, наиболее удаленная от ее оси навивания, яв- 
ляется периферическим краем. Характер периферического 
края у спирально-плоскостных и спирально-конических форм 
изучается при рассмотрении раковины со стороны устья, а кон- 
тур (очертание раковины) — при рассмотрении ее соответст- 
венно с боковой или со спинной, брюшной стороны. Форма ра- 
ковины спирально-плоскостного типа строения может быть 
очень различной и зависит как от формы камер, так и от сте- 
пени вытянутости или уплощенности раковины относительно ее 
оси. Наиболее распространены линзовидные (см. рис. 5, фиг. 1 ) 
формы, но имеются также почти шаровидные, веретеновидные 
(см. рис. 5, фиг. 2 ) и много промежуточных. 


У некоторых палеозойских спирально-плоскостных раковин 
септы волнисто изогнуты, при этом выпуклые участки соседних 
септ соприкасаются и образуют ажурные структуры, которые в 
продольном сечении раковины имеют вид арок и получили на- 
звание «септальные арки». 

Разновидностью спирально-плоскостного типа строения ра- 
ковины является производный от него циклический. Он харак- 
теризуется тем, что на ранних стадиях развития (во всяком 
случае у микросферических особей) имеется небольшая спи- 
рально-плоскостная часть, сменяющаяся затем многочисленны- 
ми концентрическими оборотами. 

Спирально-конический (трохоидный) тип строения ракови- 
ны фораминифер характеризуется нарастанием камер по низ- 
кой конической спирали, высота которой равна или меньше диа- 
метра (рис. 6). Раковины этого типа асимметричны, у них вы- 
деляются спиральная сторона (дорзальная, спинная), на кото- 



Рис. 6. Схема строения спирально-конической раковины: а — со спиральной 
стороны, б — с пупочной стороны, в — продольное сечение; нк — началь- 
ная камера, к — камера, сш — • септальный шов, у — - устье, у г — устьевая 
губа, п — пупок, пк — периферический край, о — ось навивания, со — 
спиральная ось, спш — спиральный шов, Д\ — большой диаметр, Д 2 — ма- 
лый. диаметр, В — высота 

рой видны все обороты спирали, и пупочная (вентральная, 
брюшная), где наблюдаются камеры только последнего оборо- 
та; в центре этой стороны расположен обычно углубленный пу- 
пок. У раковин этого типа спиральная сторона обычно более 
выпуклая, а сами раковины могут быть плосковыпуклыми, вог- 
нуто-выпуклыми, неравномерно двояковыпуклыми. 

Спирально-винтовой тип строения отличается тем, что на- 
растание камер происходит по высокой конической спирали, 
высота которой обычно значительно превышает диаметр. У ра- 
ковин этого типа четко выражена «рядность» в расположении 
камер, они могут быть двух-, трех-, четырехрядными, много- 
рядными (рис. 7, фиг. 1 — 4 ). У некоторых представителей чис- 
ло рядов камер в процессе развития раковины изменяется (см. 
рис. 7, фиг. 5). Форма спирально-винтовых раковин очень раз- 
нообразна. В зависимости от числа составляющих ее рядов ка- 
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мер и от их формы поперечное сечение раковины может быть 
овальным, округлым, прямоугольным, треугольным, четырех- 
угольным (см. рис. 7). Так же как и у однорядных раковин, у 
спирально-винтовых выделяются проксимальный (апикальный) 
конец (часть раковины) и дистальный, или устьевой. У двух- 



рядных форм, являющихся двусторонне-симметричными, а так- 
же у трех- и четырехрядных с отчетливым треугольным или 
четырехугольным поперечным сечением выделяются боковые 
стороны, или грани, а у форм с округлым поперечным сече- 
нием отдельные грани морфологически не обособлены и в со- 
вокупности обозначаются как периферическая часть раковины. 

Разновидность спирального типа — плектогироидный (стреп- 
тоопиральный) тип строения. Классическим примером его яв- 
ляются раковины, у которых нарастание камер происходит по 
спирали в одной плоскости, но ось навивания каждого после- 
дующего оборота или полуоборота отклоняется на какой-то не- 
определенный угол от положения оси предыдущего оборота; в 
результате обороты располагаются в двух или трех пересекаю- 
щихся плоскостях. 

Правильно клубкообразным, или милиолиновым, типом 
строения называется такой, при котором нарастание камер 
происходит в нескольких взаимно пересекающихся плоскостях, 
так как направление оси навивания меняется с ростам, рако- 
вины на определенный угол. Камеры трубчатой или близкой 
к ней формы, протяженность их составляет половину оборота, 


они образуют клубок, но расположение их в клубке правиль- 
ное (рис. 8). 

Угол изменения оси навивания у таких раковин может 
быть 144°, тогда 2 оборота состоят из пяти камер, причем если 
угол между последовательно образующимися камерами (2 и 3, 



Рис. 8. Схемы строения правильно клубковидных (милиолиновых) раковин: 
1,2 — квинквелокулиновое расположение камер: 1 — внешний ^вид (а 
с многокамерной боковой стороны, б — с малокамерной боковой стороны, 
в — со стороны устья), 2 — поперечное сечение; 3, 4 — трилокулиновое 
расположение камер: 3 — внешний вид (а — с многокамерной боковой сто- 
роны, б — с малокамерной боковой стороны, в — со стороны устья), 4 — 
схема расположения камер; 5 — билокулиновое расположение камер, внеш- 
ний вид (а — с многокамерной боковой стороны, б — со стороны устья), 
6 — сигмоидальное расположение камер, поперечное сечение: 1, 2, ..., 10 — 
номера последовательно нарастающих камер; к — камеры, сш — септаль- 
ный шов, у — устье, уг — устьевая губа, з — зуб 

4 и 5 и т. д.; ом. рис. 8, фиг. 2) равен 144°, то между смежны- 
ми по положению камерами одного оборота (2 и 4, 4 и 6, 6 и 
8 и т. д.; ом. рис. 8, фиг. 2) — 72°. Это разновидность правиль- 
но клубковидного типа строения, названная квинквелокулино- 
вой (лат. диіщие — пять и Іосиіі — ящичек с перегородками; 
ом. рис. 8, фиг. 1,2). У форм с расположением камер р трех 
плоскостях иод углом 120° наблюдается трилокулиновое рас- 
положение камер (от латинского Ігіз — трижды; ом. рис. 8, 
фиг. 3, 4), а при расположении камер в двух плоскостях под 
углом 180° — билокулиновое расположение (от лат. Ы — 
дважды; см. рис. 8, фиг. 5). 


24 


25 






Наблюдается также сигмоидальное расположение камер с 
двумя камерами в обороте. В этом случае нарастание камер 
последовательных по времени образования происходит в плос-/ 
костях, расположенных относительно друг друга под углом бо- 
лее 144° и менее 180°. В поперечном сечении таких раковин 
раоположение камер представлено 5-образной фигурой (см. 
рис. 8, фиг. 6 ) . 

Кроме того, известны раковины гетероморфного типа строе- 
ния, у которых на ранних стадиях развития наблюдается один 
тип раковины (например, спирально-плоскостной), а на позд- 
них —! другой (например, однорядный). 

У раковин разного типа строения при изучении и описании 
измеряются различные параметры. Так, у спирально-плоскост- 
ных форм измеряют большой и малый диаметры и толщину 
(см. рис. 5). У спирально-конических форм измеряется большой 
и малый диаметры, а также высота раковины — наибольшее 
измерение между спиральной и пупочной сторонами, сделанное 
по оси навивания, т. е. в направлении роста раковины (см. 
рис. 6). У раковин спирально-винтового типа строения с округ- 
лым поперечным сечением измеряют диаметр и высоту рако- 
вины, а у уплощенных форм: высоту — наибольшее измере- 
ние в направлении роста раковины, ширину -т- наибольшее 
расстояние, перпендикулярное высоте раковины, и толщину — 
наибольшее расстояние, перпендикулярное ширине '(см. рис. 7). 

Устье, Раковины разного строения имеют устья, занимаю- 
щие на раковине различное положение и имеющие различную 
форму. Устье может быть единичным, если оно представлено 
одним отверстием, или множественным, состоящим из несколь- 
ких отверстий. Последнее может быть представлено одним 
главным устьем и несколькими дополнительными, по форме, 
положению и величине отличающимися от него, но может со- 
стоять и из неокольких одинаковых отверстий. 

По положению устье может быть терминальным (конеч- 
ным) — расположенным на конце последней камеры, базаль- 
ным — в основании последней камеры (или в основании сеп- 
тальной поверхности — той части раковины, которая с обра- 
зованием новой камеры превращается в септу), перифериче- 
ским — у периферического края и ареальным — расположен- 
ным на септальной поверхности. Кроме того, устье может 
представлять собой открытый конец трубчатой камеры. Ба- 
зальное устье в зависимости от его расположения и типа 
строения раковины может быть различным: внутрикраевое — 
расположено в основании септальной поверхности последней 
камеры на пупочной стороне раковины, но не заходит в пупок; 
пупочно-внутрикраевое — также расположено на пупочной сто- 
роне, но заходит в пупок; пупочно-спиральное — расположено 
в основании септальной поверхности последней камеры, захо- 
дит на спиральную часть раковины и в пупок; пупочное — це- 
ликом открывается в пупок. У спирально-плоскостных раковин 


базальное устье занимает экваториальное положение (рис. 9, 
фиг. 7, 8 ). 

Множественное устье может состоять из ряда одинаковых 
отверстий, расположенных в основании септальной поверхно- 
сти — базальное положение или вдоль септальных швов, а так- 
же на септальной поверхности — ареальное положение. По- 
следний тип устья принято называть ситовидным (ом. рис. 9, 
фиг. 22 , 23 ). В другом случае множественное устье состоит из 
одного главного и нескольких дополнительных устьев, по фор- 
ме, положению и величине отличающихся от него (см. рис. 9, 
фиг. 24 — 27 ). Главное устье, как правило, занимает базальное 
положение и имеет те же вариации, что и простое базальное 
устье. Расположение дополнительных устьев различно: в сеп- 
тальных швах, вдоль них, могут отходить от септальных швов 
под определенным углом (шовные дополнительные устья), про- 
низывать сросшиеся устьевые пластинки (губы), закрывать пу- 
пок (внутрипупочные дополнительные устья), располагаться 
вдоль периферического края или на септальной поверхности. 

Форма единичного и главного устья различна: она может 
быть круглой, овальной, полукруглой, эллипсоидной, полулун- 
ной, треугольной, щелевидной, петлевидной, древовидной, лу- 
чистой (округлое или овальное отверстие, окруженное радиаль- 
но расходящимися бороздками) и т. д. Имеется ряд образова- 
ний, усложняющих строение устья. В первую очередь .это 
тонкие устьевые пластинки (устьевые губы), обрамляющие 
устье у многих спирально-конических форм. У ряда форм тер- 
минальное устье расположено на возвышении — устьевой шей- 
ке, которая может заканчиваться отворотом. В ряде случаев 
рост такой шейки идет не наружу, а внутрь раковины, она до- 
стигает устья предыдущей камеры, прирастает к нему, и таким 
образом постепенно формируется внутренний сифон (см. рис. 9, 
фиг. 4 ). 

Другими разновидностями устьевых усложнений являются 
зубы и зубные пластинки. Зубы представляют собой различной 
формы выросты, образовавшиеся у наружной части устья внут- 
ри него. Зубы бывают палочкообразными, крючкообразными, 
двухраздельными, пластинчатыми, кольцевидными (рис. 10, 
фиг. 1 — 9 ). 

Зубные пластинки в отличие от зубов разрастаются от края 
устья в полость камеры и своим внутренним концом прираста- 
ют к! краю устья предыдущей камеры. 

При образовании новой камеры закрытое ею устье пре- 
вращается в форамен — отверстие, соединяющее соседние ка- 
меры. У некоторых форм ; в этом случае первоначальное устье — 
протофорамен — зарастает, а вместо него путем резорбции 
образуется новое отверстие — дейтерофорамен. 

У некоторых планктонных фораминифер пупок вместе с 
расположенным в нем устьем закрыт цилиндрическим, сфери- 
ческим или другой формы образованием, называемым буллой 
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(ом. рис. 10, фиг. 12 — 14 ). Стенка булльі состоит из Того же 
вещества, что и вся раковина, но является более тонкшюри- 
стой, и поверхность ее более гладкая, лишена отчетливой 
скульптуры. Как правило, буллы имеют свои устья, характе- 
ризуются пупочным положением, но могут быть также пупочно- 
шовными или, реже, располагаться на других участках рако- 
вины. 

Система каналов. У некоторых высокоорганизованных фо- 
раминифер с секреционной карбонатной спиральной раковиной 
имеется система каналов. Ее функции — Транспортировка ча- 
стиц или растворенного вещества из окружающей среды ко 
всем оборотам раковины и обратно; быстрое втягивание цито- 
плазмы при механическом или химическом раздражении. Си- 
стема каналов развита у ряда спирально-плоскостных и спи- 
рально-конических многокамерных форм (Коіаііібае, ЕІрЬібіі- 
бае, МшптиШібае) и обнаружена также у двухкамерных спи- 
рально-конических форм (ТгосЬоІіпа). 

У спирально-плоскостных двусторонне-симметричных форм 
основу системы каналов составляют два спиральных канала, 
расположенных в пупочной области с обеих боковых сторон 
раковины и связывающих между собой все камеры. От спи- 
ральных каналов отходят отросши в пупочную область, они 
пронизывают стенку раковины и называются «■пупочные ка- 
налы». В радиальном направлении от спиральных каналов от- 
ходят меридиональные интерсептальные каналы, с обеих сто- 
рон которых образуются наружные отростки меридиональных 
каналов (рис. 11, а). У некоторых форм, кроме того, имеются 
килевой канал, проходящий вдоль периферического края, и 
ретральные отростки, направленные перпендикулярно меридио- 
нальным каналам (ом. рис. 11,6). У спирально-конических 
форм развит один спиральный канал, который слепо начина- 

Рис. 9. Типы строения устья: 1 — 21 — простое устье; 1 — 6 — терминальное 
устье: 1 — лучистое круглое (а — сбоку, б — со стороны устья), 2 — на 
устьевой шейке, круглое, 3 — устьевая шейка растет внутрь раковины, 
4 — сросшиеся внутренние устьевые трубки образуют сифон, 5 — с устье- 
вой пластинкой в виде отворота, овальное, 6 — лопастное округлое; 7 — 
13 — базальное: 7 — экваториальное полукруглое, 8 — внутрикраевое по- 
лулунное, 9 — пупочно-внутрикраевое щелевидное, 10 — пупочное полукруг- 
лое, И — пупочно-спиральное полукруглое, 12 — пупочное, закрыто устье- 
вой пластинкой в виде козырька, 13 — петлевидное; 14, 15 — перифериче- 
ское, лучистое щелевидное (а — с боковой стороны, б — с периферического 
края); 15 — последняя камера в разрезе, видна устьевая камерка; 16 — 
20 — ареальное: 16 — полукруглое, 17 — треугольное, 18 — щелевидное 
ровное, 19 — щелевидное лопастное, 20 — дендровидное; 21 — устье — 
свободный конец трубчатой камеры; 22 — 27 — сложное устье: 22 — сито- 
видное, 23 — из двух рядов круглых отверстий; 24—27 — главное и допол- 
нительные устья: 24, 25 — - главное устье внутрикраевое, дополнительные — 
шовные, 26 — главное устье пупочно-внутрикраевое, дополнительные — 
внутрипупочные, 27 — главное устье базальное, дополнительные — перифе- 
рические ( а — со спиральной стороны, б — - с периферического края); гу — 
главные устья, ду — дополнительные устья, уг — устьевая губа (пластин- 
ка), суп — сросшиеся устьевые пластинки 
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Рис. 10. Элементы, усложняющие устья: 1 — 9 — - зубы: 1,2 — палочкооб- 
разные, 3, 4 — двухраздельные, 5 — 7 — пластинчатые, 8, 9 — кольцевид- 
ные; 10, 11 — зубная пластинка: 10 — на сломанной раковине, 11 — форма 
зубной пластинки у одного из представителей; 12 — 14 — пупочные буллы: 
12 — цилиндрическая, 13 — шарообразная, 14 — пупочно-шовная; зп — 
зубная пластинка, гу — главное устье, д у — дополнительные устья 



ётся у ранних камер, образует коническую спираль со все уве- 
личивающимся диаметром и открывается в виде небольшого 
отверстия на пупочной стороне последней камеры. От спираль- 
ного канала также отходят меридиональные интерсептальные 
каналы, а от них в свою очередь — по 4 — 5 веерообразно рас- 
ходящихся наружных отростка, открывающихся в швах. 

Дополнительный скелет. Кроме основных частей скелета — 
стенки раковины и перегородок между камерами — у фора- 
минифер принято выделять еще дополнительный скелет, кото- 
рый может быть наружным и внутренним и развит у предста- 
вителей с секреционной раковиной. 

Скульптура, или наружный дополнительный скелет, у фора- 
минифер очень разнообразна. Имеются как скульптурные эле- 
менты, более или менее равномерно расположенные по всей по- 
верхности раковины, так и приуроченные к отдельным ее уча- 
сткам — - периферическому краю, пупку, септальным швам. 
К первой группе относятся прежде всего бугорки (пустулы), 
у некоторых представителей они пронизаны крупными поро- 
выми каналами, острые шипики и иглы (рис. 12, фиг. 1 — 3 , 5 ). 
Последние наблюдаются у некоторых современных планктонных 
фораминифер, являются монокристаллическими образованиями, 
подвижно сочленены с поверхностью раковины, в то время как 
бугорки и шипики служат естественным продолжением стенки 
и имеют слоистое строение в случае слоистости стенки. Высо- 
та пустул и шипиков значительно меньше диаметра раковины, 
а длина игл может превышать его размеры в несколько раз. 
Так, у современной планктонной фораминиферы Назіі&егіпа 
реіа^іса (б’ОгЬ.) диаметр раковины около 1 мм, а длина игл 
достигает 12 мм. К этой же группе скульптурных элементов 
относятся различной формы ячейки — неправильные, правиль- 
ные полигональные, продольные (см. рис. 12, фиг. 6 — 8 ), мор- 
щины, ребра и струйки (струйчатая скульптура; ом. рис. 12, 
фиг. 9 — 11 ). 

Скульптурные элементы, приуроченные к периферическому 
краю, представляют собой протягивающиеся вдоль него пла- 
стинчатые образования или валикообразные утолщения — ки- 
ли (ом. рис. 12, фиг. 13 ). Раковина может иметь 1 — 3 киля. 
Иногда кили продолжаются и на септальных швах, образуя 
там септальные валики (в таком случае септальные швы ста- 
новятся выпуклыми двухконтурными) или острые пластины, 
образующие выпуклые одноконтурные септальные швы. У не- 


Рис. 11. Система каналов у спирально-плоскостной раковины. Схема: а — 
общий вид «ЕІрЬіёішп» сгаіісиіаішп (по \Ѵ. Сагрепіег, 1862, из работы 
Н. А. Волошиной, В. Н. Кузнецовой, 1964); б — продольное сечение ЕІрЬі- 
йішп сгізршп (Основы палеонтологии, 1959); ск — спиральный канал, пк — 
пупочные каналы, мк — меридиональные интерсептальные каналы, но — 
наружные отростки меридиональных каналов, кк — килевой канал, ро — 
оетральные отростки, ф — форамен 
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Рис. 12. Типы скульптуры у фораминифер: 1 — бугорки (пустулы), 2 — 
бугорки, пронизанные поровыми каналами, 3 — шипики, 4 — крупные ши- 
пы полые внутри, 5 — иглы, отходящие от ячеистой поверхности ракови- 
ны, 6 — неправильные ячейки, 7 — правильные полигональные ячейки, 8 — 
продольные ячейки, 9 — морщины, 10 — ребра, 11 — струйки (струйчатая 
скульптура), 12 — тонкий пластинчатый киль и ребра вдоль септальных 
швов (а — с боковой стороны, б — с периферического края), 13 — двой- 
ной киль в виде двух валиков, двухконтурные септальные швы (а — со 
спиральной стороны, б — с периферического края), 14 — гранулы, запол- 


которых форм вдоль периферического края расположены круп- 
ные полые шипы (см. рис. 12, фиг. 4 ). 

В области пупка поверхность раковины может быть покры- 
та прозрачными шаровидными или субшаровидными известко- 
выми гранулами, расположенными беспорядочно или образую- 
щими спираль и частично распространяющимися на септальные 
швы, или пупочными дисками (ом. рис. 12, фиг. 14 , 15 ). У форм 
с глубоким, зияющим пупком он может быть заполнен пупоч- 
ной пробкой (втулкой) , состоящей из отдельных известковых 
столбиков. Пупочная пробка может быть ограничена отдель- 
ными оборотами или пронизывать весь пупок (см. рис. 12, 
фиг. 16 , 17 ). Пупочные пробки могут быть отнесены как к эле- 
ментам наружного дополнительного скелета, так как они опре- 
деляют скульптуру пупочной области, так и к внутреннему до- 
полнительному скелету, так как формирующие их столбики 
проходят на всю глубину пупка. 

Внутренний дополнительный скелет фораминифер представ- 
лен столбиками, дополнительными септами, хоматами, пара- 
хоматами, псевдохоматами, осевыми уплотнениями и образо- 
ваниями экранного типа. Столбики — известковые образова- 
ния, аналогичные тем, которые формируют пупочные пробки, — 
развиты у некоторых спирально-плоскостных раковин. Они мо- 
гут зародиться на разных уровнях спиральной раковины, про- 
низывают ее боковые стороны и образуют на их поверхности 
гранулы, расположенные в пупке, септальных швах или между 
ними. 

Дополнительные септы — известковые образования, распо- 
ложенные вертикально или горизонтально относительно осно- 
вания камеры и разделяющие ее на более мелкие части — 
вторичные камерки. 

Хоматы (гр. сЬогпа — вал, насыпь) представляют собой 
два непрерывных валикообразных тяжа, протягивающихся по 
основанию всех оборотов спирально-плоскостной раковины и с 
двух сторон ограничивающих устье. Промежуток между хома- 
тами называется «тоннель». В случае наличия множественных 
устьев ограничивающие их хоматы становятся многочисленны- 
ми и носят название ларахомат. Псевдохоматы — образования, 
отличающиеся от хомат прерывистостью и непостоянством фор- 
мы. Осевые уплотнения (аксиальные уплотнения, базальные 
отложения) являются дополнительными отложениями скелета, 
расположенными в осевой части раковины. Образования экран- 
ного типа развиты у некоторых спирально-плоскостных форм, 
они расположены в основании камеры недалеко от устья па- 
раллельно септам и имеют форму валиков или гребней. Эти 


няющие область пупка и частично обрамляющие септальные швы, 15 
пупочный диск, 16, 17 — пупочные пробки; состоящие из отдельных столби- 
ков: 16 — пробка ограничена отдельными оборотами, 17 — пробка не огра- 
ничена оборотами 


3 Зак. 324 
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обрйзбвания создают экран, усложняющий сообщение с внеш- 
ней средой. Элементы внутреннего скелета образуются в про- 
цессе индивидуального развития несколько позже основного 
скелета (стенка, септы), поэтому их часто называют вторич- 
ными дополнительными скелетными образованиями. 

СПОСОБ ОБРАЗОВАНИЯ, СОСТАВ И СТРУКТУРА 
СТЕНКИ РАКОВИНЫ 

Палеонтологи придают большое значение изучению соста- 
ва и структуры стенки раковин фораминифер, рассматривая 
их в качестве ведущего признака в систематике этой группы 
организмов. 

По составу и способу образования различаются три типа 
раковин: органические, агглютинированные и секреционные из- 
вестковые. Много новых данных по структуре раковин фора- 
минифер было получено за два последних десятилетия благо- 
даря использованию электронной микроскопии и рентгено- 
структурного анализа. 

Органические раковины свойственны наиболее древним и 
■примитивным фораминиферам, существующим с кембрия (или 
даже несколько ранее) до настоящего времени. Они состоят 
из неминерализованного органического вещества, которое при- 
нято называть тектином. Это сложное соединение гликопро- 
теинов и углеводов і(імукополисахаридов) . Структура стенки 
их изучена слабо. Органическая стенка непористая. 

Агглютинированные раковины известны с докембрия и су- 
ществуют поныне. Они построены из различного материала, 
скрепленного большей частью органическим цементом. Строи- 
тельным материалом могут служить зерна кварца, кальцита, 
полиминеральные зерна, раковины других фораминифер, опа- 
ловые и известковые спикулы. 

Органическая основа раковины может быть минерализова- 
на кальцием, железом или смесью соединений в течение или 
после секреции органического цемента. У некоторых современ- 
ных видов атаксофрагмиид и текстуляриид (роды Сіаѵиііпа, 
ОашІгуіпа, Техіиіагіа) отмечается в стенке раковины извест- 
ковый цемент. Он состоит из кальцитовых зерен размером 0,2— 
0,5 мкм, которые образуют обволакивающую массу между аг- 
глютинированными зернами. Существующие в литературе ука- 
зания на наличие кремневого цемента или кремневой ракови- 
ны не получили подтверждения. 

Поры в стенке агглютинированных раковин нерегулярные, 
часто неправильной формы и у многих видов слепо упираются 
в органический слой, выстилающий раковину изнутри. Стенка 
с порами неправильной формы называется альвеолярной, или 
лабиринтовой. 

Секреционные известковые раковины фораминифер извест- 
ны с докембрия и широко распространены в современных мо- 
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рях и океанах, бни состоят из карбоната кальция. Большин- 
ство видов строят раковины из кальцита, некоторые — из ара- 
гонита. 

Среди секреционных известковых раковин выделяются сле- 
дующие типы стенки: микрогранулярная, фарфоровидная, мо- 
нокристалличеокая и гиалиновая. Микрогранулярная стенка со- 
стоит из очень мелких кристаллов кальцита субугловатой фор- 
мы с беспорядочной ориентировкой оптических осей. Размер 
кристаллов 1 — 5 мим. В кристаллах кальцита установлено 
присутствие органического вещества, свидетельствующего об 
их секреционном происхождении. Иногда кристаллы располо- 
жены рядами, перпендикулярными к поверхности раковины, 
образуя фибровую или ложноволокнистую структуру. У неко- 
торых форм в стенке в том или ином количестве присутствует 
агглютинат. Виды с микрогранулярной структурой могут иметь 
стенку, состоящую из 1 — 4 слоев. Микрогранулярная структура 
свойственна только палеозойским формам, имеющим как при- 
митивную однокамерную (паратурамминиды), так и сложно 
устроенную многокамерную раковину' (фузулиниды, эндоти- 
риды). Микрогранулярная стенка может быть непористой или 
пористой. 

Фарфоровидная стенка. Этот тип стенки появился у форами- 
нифер в каменноугольное время. Для фарфоровидных стенок 
раковин характерны в основном игольчатые беспорядочно рас- 
положенные кристаллы высокомагнезиального кальцита разме- 
ром 0,5 — 5 мим (преобладают 1,5 мкм). Стенка состоит из двух 
или трех слоев. Выделяются основной, обычно наиболее тол- 
стый слой игольчатых кристаллов, средний размер которых 
4,8 мкм, и тонкий наружный или наружный и внутренний слои. 
Наружный слой, или поверхностный, состоит из вытянутых ром- 
бовидных трехразмерных или плитчатых кристаллов кальцита, 
расположенных беспорядочно, но параллельно поверхности ра- 
ковины. Иногда кристаллы расположены в виде черепицеоб- 
разной, мозаичной, кирпичной или паркетной кладки. Длина 
кристаллов в среднем 1,42 мкм, ширина 0,35 мкм. Стенка име- 
ет ложные поры — слепые изогнутые канальцы, неоткрываю- 
щиеся на поверхности раковины (псевдопористая раковина). 
Некоторые виды милиолид с фарфоровидной стенкой обладают 
способностью агглютинировать посторонние частицы. 

Монокристаллическая структура появилась у раковин фора- 
минифер в конце триаса или начале юры. В этом случае рако- 
вина состоит также из высокомагнезиального кальцита, но в 
световом микроскопе она кажется образованной одним боль- 
шим кристаллом кальцита или несколькими большими кристал- 
лами. Монокристаллическим раковинам свойственна гомоген- 
ная структура, их стенка пористая. 

Стенка гиалиновых раковин (стекловатых) может быть пер- 
вично-однослойной (моноламеллярной) или двухслойной (пер- 
вично-биламеллярной), или вторично-двухслойной с утолщени- 
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ем различного типа, образующимся в процессе роста ракови- 
ны, или без утолщения (рис. 13, фиг. 1 — 4 ). Наличие двух 
типов первичной стенки (однослойной или двухслойной) свиде- 
тельствует о различной секреторной деятельности животного. 
Слои состоят из кристаллических единиц разного порядка, 
Каждый элемент структуры окружен остаточным органическим 
веществом (органической матрицей). 


Рис. 13. Типы строения гиалиновой стенки: 1 — моноламеллярная с вто- 
ричными слоями нарастания, 2 — моноламеллярная с вторичными слоями 
нарастания и вторично двухслойными септами (роталоидный тип), 3 — 
биламеллярная без вторичных слоев нарастания, 4 — биламеллярная с вто- 
ричными слоями нарастания; СН — слой нарастания, ВП — внутрисепталь- 
ное пространство, ПОМ — первичная органическая мембрана, ОМ — орга- 
ническая мембрана 


Для гиалиновой стенки характерна призматическая (столб- 
чатая) микроструктура. В световом микроскопе различают два 
основных типа призматической микроструктуры: радиальный 
и зернистый. Для радиальной микроструктуры характерно рас- 
положение оптических осей в соседних кристаллических едини- 
цах, слагающих стенку, перпендикулярно к поверхности рако- 
вины, для зернистой микроструктуры — под углом 45°. 

У раковин с гиалиновой и монокристаллической стенками 
биокристаллы кальцита или арагонита образуются на месте 
будущей стенки в результате биоминерализации первичной 
органической мембраны — матрицирующий тип биоминерали- 
зации. Микрогранулярная и фарфоровидная (игольчатая) мик- 
роструктуры относятся к инициирующему типу биоминерали- 
зации, т. е. в этом случае не происходит биоминерализация 
первичной органической мембраны, а отдельные биокристал- 
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лы кальцита образуются путем взаимодействия конечных про- 
дуктов метаболизма, полученных биологическим способом, с 
катионами внешней среды. 

Структура раковины рассматривается у фораминифер в ка- 
честве ведущего признака, главным образом ранга подкласса. 

Образование жесткой раковины у фораминифер является 
важным защитным приспособлением. В то же время с ее воз- 
никновением появляется Противоречие между непрерывно ра- 
стущим мягким телом и ограничивающей рост жесткой рако- 
виной. Противоречие это разрешилось в связи с выработкой 
у раковины способности к росту. У наиболее примитивных 
агглютинирующих астроризид и саккамминид наблюдается 
вставочный (интеркаляционный) тип роста, при котором в ор- 
ганический сѳкреционный цемент включаются новые агглюти- 
нированные частицы. Такой тип роста весьма ограничен и не 
получил широкого развития в эволюции фораминифер. Второй 
тип роста раковины — надстроечный (суперпозиционный), при 
нем происходит наращивание раковины вокруг постепенно сме- 
щающегося вперед устья. Надстроечный рост в эволюции 
агглютинирующих фораминифер привел сначала к ритмично- 
му надстроечному росту, а затем к прерывистому росту и обра- 
зованию многокамерное™. Примером первого является род 
Нурегаттіпоісіез, обладающий трубчатой раковиной с пере- 
жимами, а второго — род КеорЬах с многокамерной раковиной. 

При образовании раковины у секреционных фораминифер 
большую роль играют псевдоподии. Процесс образования новой 
камеры у многокамерных раковин происходит следующим об- 
разом. В области устья у основания последней камеры появля- 
ется веер псевдоподий, более значительный, чем обычно. Через 
некоторое время псевдоподии укорачиваются и окружаются 
слоем различных посторонних частиц (детрита), который обра- 
зует вздутие I (цисту), до известной степени определяющее фор- 
му будущей камеры. Внутри цисты на протяжении нескольких 
часов длится интенсивная работа цитоплазмы, заметная по 
энергичной циркуляции зернышек. Постепенно масса псевдо 
подий сокращается еще больше, образуя плотное цитоплазмен- 
ное тело, уже вполне отвечающее по: очертаниям будущей каме^ 
ре; при этом между внешней поверхностью тела и внутренней 
поверхностью цисты сохраняется рыхлое сплетение псевдопо- 
дий. В конце процесса образования новой камеры поверхность 
вздутия покрывается органической оболочкой, в которой у сек- 
реционных известковых форм происходит биоминерализация и 
образуется стенка камеры, состоящая из органической мембра- 
ны и СаСОз. Процесс образования камеры длится около 8— 
24 ч. После образования камеры псевдоподии вытягиваются 
через устье новой камеры наружу. У однокамерных секрецноп- 
ных известковых фораминифер в момент увеличения роста ци- 
топлазмы происходит резорбция раковины и вместо нее обра- 
зуется аналогичная раковина больших размеров. 
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РАЗМНОЖЕНИЕ И ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ, 

ПОЛИМОРФИЗМ РАКОВИНЫ 

Процессы размножения изучены у некоторых современных 
представителей фораминифер. В нх жизненном цикле — сле- 
дующих друг за другом стадиях развития индивида — наблю- 
дается чередование иолового и бесполого поколений. За на- 
чальную стадию жизненного цикла принимается вегетативная 
особь — шизонт (агамонт), развивающаяся из зиготы и раз- 
множающаяся бесполым путем. Это обусловлено тем, что бес- 
полое размножение присуще всем простейшим, а половое да- 
леко не всем. Бесполое размножение носит название «шизо- 
гония», или «агамогония». В результате бесполого размноже- 
ния образуются гамонты (зародыши), формирующие гаметы, 
слияние последних осуществляет у фораминифер половой про- 
цесс. 

Гаметы фораминифер могут быть амебоидными (без жгути- 
ков) или жгутиковыми (с двумя или тремя жгутиками) . Раз- 
меры жгутиковых гамет небольшие, длина их без жгутиков от 
2 до 6 мим. Длина меньшего жгутика 3 — 8 мкм, большего — 
9 — 20 мкм. . 

Амебоидные гаметы более крупные. Число гамет у разных 
видов различно — от 200—300 до 7 000 000. 

Таким образом, развитие гамонта, возникшего бесполым пу- 
тем, но размножающегося половым, является половой стадией 
жизненного цикла. Половое размножение у фораминифер носит 
название гамогонии. Гамонты фораминифер имеют гаплоидный 
(половинный) набор хромосом; так, у гамонта вида Коіаііеііа 
гозсоЧепзіз имеется 18 хромосом, различных по форме и раз- 
мерам. У шизонта — диплоидный (полный) набор хромосом. 
Шизонт названного вида содержит 36 хромосом, составляющих 
18 пар. Хромосомы каждой пары точно соответствуют друг 
другу по форме и размерам. Каждый член такой пары назы- 
вается гомологичной хромосомой. 

У всех фораминифер, у которых наблюдается чередование 
полового и бесполого поколений, жизненный цикл протекает 
по изложенной схеме. Однако в размножении разных конкрет- 
ных видов очень много различий. Для некоторых групп фора- 
минифер до сих пор не установлено наличие полового раз- 
множения и предполагается, что они размножаются только 
бесполым путем. В таком случае утеря полового процесса, ви- 
димо, является вторичной, так как у ряда даже самых прими- 
тивных однокамерных форм чередование поколений имеет 
место. 

Шизогония, или бесполое размножение, начинается с ши- 
зонта, образовавшегося из зиготы и имеющего диплоидный на- 
бор хромосом. Сначала идет рост шизонта, в ходе которого 
происходят многочисленные митозы (деления ядра). По окон- 
чании митозов и достижении шизонтом зрелого состояния он 



взрослый шизонт; 3 — в шизонте происходит редукционное деление ядра — 
мейоз, приводящее к образованию гаплоидного набора хромосом в ядрах; 
4 — - шизогония с образованием эмбрионов (агамет); 5 — вышедший из ра- 
ковины шизонта юный гамонт со своей раковиной; 6 — взрослый гамонт; 
7 — • образование гамет 1 в гамонте; 8 — - гаметы с гаплоидным набором хро- 
мосом в ядре, вышедшие из раковины гамонта; 9 — зигота с диплоидным 
набором хромосом, образовавшаяся от слияния гамет. Гаметогамная группа 

фораминифер 

образует эмбрионы (агаметы). Перед образованием эмбрионов 
у фораминифер происходит мейоз — процесс деления ядра, 
сопровождающийся редукцией хроматина, в результате чего 
агаметы получают гаплоидный набор хромосом. Раковина ши- 
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зонта растворяется, а каждый эмбрион образует свою рако- 
вину, растет и преобразуется в юный гамонт. После этого про- 
исходит рост гамонта, и по достижении им взрослого состоя- 
ния заканчивается процесс шизогонии жизненного цикла и 
начинается его гамогаімная стадия. 

Эмбрионы всех фораминифер проходят пелагическую ста- 
дию существования, а затем, если они относятся к бентосной 
группе, переходят к бентосному образу жизни. 

Процесс бесполого размножения изучен как у примитив- 
ных однокамерных фораминифер (рис. 14, фиг. 1 — 5), так и 
у более высокоорганизованных многокамерных представителей. 

Гамогония, или половое размножение, происходит, как уже 
говорилось, с участием гамонта. Во время роста гамонта у него 
наблюдается только одно ядро, после окончания роста гамон- 
та начинается деление ядра. По поведению гамонта во время 
деления ядра и по характеру образования гамет среди фора- 
минифер выделены три группы: гаметогамные, автогамные и 
пластогамные (или гамонтогамные). 

Гаметогамные фораминиферы. У фораминифер этой группы 
гамонт образует огромное число жгутиковых гамет. Гаметы по- 
кидают раковину и сливаются (копулируют) друг с другом в 
воде. Имеются фораминиферы, у которых могут сливаться друг 
с другом гаметы одного гамонта, например МухоіЬеса агепі- 
Іе^а, и фораминиферы, у которых сливаются гаметы только 
разных гамонтов — Ігісііа Іисісіа. В первом случае один гамонт 
образует два типа гамет как бы различного «пола», во вто- 
ром — гамонты, образующие гаметы, уже имеют различный 
«иол». Оба названных вида относятся к группе примитивных 
однокамерных фораминифер. У МухоШеса агепііе^а развитие 
полового поколения начинается с образования юного гамонта, 
имеющего свою раковину, затем идет рост гамонта, и по дости- 
жении взрослого состояния в нем образуются гаметы с гаплоид- 
ным набором хромосом в ядре. Двужгутиковые гаметы поки- 
дают раковину гамонта и попарно копулируют в водной сре- 
де, образуя зиготы с диплоидным набором хромосом (см. 
рис. 14, фиг. 5 — 9). У второго вида — Ігісііа Іисісіа — цикл 
полового размножения происходит аналогичным образом, но 
после завершения роста одноядерного гамонта в нем наблю- 
дается образование вегетативных и генеративных ядер, а затем 
уже образование гамет. 

Автогамные фораминиферы. Гамонт автогамных форами- 
нифер образует амебоидные гаметы, которые не покидают ра- 
ковину, и слияние их происходит внутри раковины гамонта. 

Процесс размножения изучен у вида Коіаііеііа Ьеіегоса- 
гуоііса (рис. 15). У него внутри раковины гамонта с гаплоид- 
ным набором хромосом происходят образование гамет, их по- 
парное слияние (автогамное оплодотворение) и образование 
диплоидных зигот. После этого начинается процесс деления 
ядер, а затем и образование вегетативных и генеративных ядер 



Рис. 15 . Жизненный цикл Коіаііеііа Ьеіегосагуоііса (по К. Огеіі, 1958 из 
А. ЬоеЫісЪ, Н. Таррап, 1964 ): 1 — гамонт; 2 — гамонт с образовавшимися 
внутри раковины амебоидными гаметами; 3 — попарное слияние гамет 
внутри раковины гамонта (автогамное оплодотворение); 4 — зиготы, об- 
разовавшиеся от слияния гамет; 5 — деление ядра; 6 — образование ве- 
гетативных (о) и генеративных (б) ядер; 7 — четырехъядерный шизонт 
(одно вегетативное ядро и три генеративных) ; 8 — редукционное деление 
генеративных ядер шизонта (мейоз); 9 — деление трех генеративных ядер 
до двенадцати, образующих эмбрионы, и одновременно разрушение вегета- 
тивного ядра; 10 — образование гамонтов со своими раковинами; 11 — 
выход юных гамонтов из раковины шизонта. Автогамная группа форами- 
нифер 

(см. рис. 15, фиг. 7, а, б). Образовавшиеся шизонты имеют по 
одному вегетативному и по три генеративных ядра. 

Пластогамные, или гамонтогамные, фораминиферы. У фо- 
раминифер этой группы перед образованием гамет два или 
более гамонта соединяются в цисты — агрегаты (сизигии). 
Соединение раковин осуществляется путем выделения карбо- 
натного вещества. Гаметы могут быть жгутиковыми или аме- 
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боидными, они сливаются попарно внутри сизигия. У форм с 
относительно плоской раковиной (Раіеіііпа, Зрігііііпа) гамон- 
ты соединяются друг с другом только участками перифериче- 
ского края раковин, так что между ними и субстратом остает- 
ся некоторое пространство. Раковины соединяются с субстра- 
том органической оболочкой, а обращенные друг к другу стен- 
ки раковин гамонтов и внутренние перегородки растворяются. 
У некоторых видов таким образом может соединяться от двух 
до 14 гамонтов, но обычно наблюдается соединение трех га- 
монтов. У других фораминифер с плосковыпуклой раковиной 
(р. ОізсогЬіз, КиЬгаІеІІа и др.) раковины гамонтов попарно со- 
единяются плоскими сторонами, при этом тоже происходит ра- 
створение соприкасающихся стенок раковин и внутренних пе- 
регородок. 

Было установлено, что не все гамонты одного поколения мо- 
гут соединяться друг с другом, а только определенные, таким 
образом, гамонты как бы сексуально различны. «Разнополыми» 
являются те гамонты, которые соединяются друг с другом. 

После соединения гамонтов пластогамных фораминифер на- 
чинается процесс деления ядра. У автогамных и гаметогамных 
фораминифер этот процесс начинается сразу после окончания 
роста гамонта. Наступлению каждого деления предшествует 
удвоение ДНК, т. е. удвоение хромонем. При делении ядра 
происходит расщепление хромосом на старые и новые хромо- 
немы. Число делений ядра у разных видов различно. У гаме- 
тогамных фораминифер наблюдается большое число делений, 
а у автогамных и пластогамных оно невелико. 

На рис. 16 изображены последовательные стадии полового 
размножения вида КиЪгаіеІІа іпіегтесііа. Процесс начинается 
с соединения двух гамонтов. Гамонты могут иметь одинаковые 
размеры (см. рис. 16, фиг. 1 ) и разные (см. рис. 16, фиг. 2). 
Размеры гамонтов не зависят от «пола», но отражаются в ве- 
личине их гамет и ядер гамет. В случае разной величины га- 
монтов происходит слияние гамет только разных гамонтов, по- 
этому в образовавшихся зиготах наблюдаются одно большое 
и одно маленькое ядро. После соединения гамонтов происходят 
неоднократное деление ядра с удвоением хромосом, образова- 
ние гамет с гаплоидным набором хромосом и попарное слия- 
ние их, в результате чего образуются зиготы с диплоидным на- 
бором хромосом. На этом заканчивается процесс гамогонии, и 
далее в жизненном цикле фораминиферы следует процесс ши- 
зогонии. 

Поколение шизонтов, образующихся половым, путем, назы- 
вают микросферическим, так как при слиянии маленьких жгу- 
тиковых гамет у форм с многокамерной раковиной начальная 
камера формируется очень маленькой в соответствии с мелки- 
ми размерами зиготы. Раковина шизонта, кроме того, в типич- 
ных случаях имеет большее число камер, оборотов и достига- 
ет больших размеров, чем у гамонта. 





Рис. 16. Схема соединения гамонтов, образования и слияния гамет у вида 
КиЪгаіеІІа іпіегтесііа (по К. ОгеІІ, 1958) с раковинами одинаковой (1) и 
разной (2) величины: а, а' — соединение гамонтов; 6, 6' — деление ядра 
и удвоение хромосом; в, в' — образование гамет; г, г' — слияние гамет и 
образование зигот. Пластогамная группа фораминифер 

Поколение же гамонтов, явившееся результатом бесполого 
размножения, носит название мегаоферического (или макросфе- 
рического), в связи с тем что начальная камера их раковины 
значительно крупнее, она образовалась из раковины эмбриона 
(агамонта), значительно более крупного, чем зигота. В проти- 
воположность микросферической раковине шизонта раковина 
гамонта имеет меньшее число камер, оборотов и меньшие раз- 
меры. 

Описанное явление получило у фораминифер название по- 
лового диморфизма и было установлено французским исследо- 
вателем М. Мюнье-Шальма в 1880 г., который, однако, объяс- 
нял его возрастными отличиями в раковине фораминифер. До 
установления явления диморфизма формы с одними и теми же 
видовыми признаками, но с разными размерами начальной ка- 
меры и раковины относили к разным видам. Истинная приро- 
да диморфизма, т. е. его связь с характером размножения фо- 
раминифер, была выяснена работами Дж. Листера и Ф. Шау- 
динна в конце прошлого века. В палеонтологической литерату- 
ре микросферические формы получили обозначение формы В, 
а макросферические — формы А. Явление полового диморфиз- 
ма изучено у многих видов фораминифер и может быть проил- 
люстрировано на видах ЕИзсогЫз тесіііеггапеиз (рис. 17, 
фиг. 1) и Репегорііз регіизиз. 

Однако дальнейшими исследованиями было установлено, 
что у многокамерных фораминифер раковина шизонта не всег- 
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Рис. 17. Диморфизм раковины БізсогЬіз шесіііеггапеиз (по Ье Саіѵег 1950): 
1 — взрослый шизонт (агамонт); раковина микросферическая, 2 — взрослый 
гамонт; раковина макросферическая (а — со спиральной стороны, 6 — с 
периферического края, в — с пупочной стороны). Пластогамная группа 

фораминифер 

да микросферическая, а начальная камера раковины гамонта 
не всегда отличается более крупными размерами, хотя в любом 
случае раковины двух разных поколений одного и того же ви- 
да отличаются друг от друга какими-нибудь морфологически- 
ми признаками. 

Кроме того, у некоторых видов образовавшиеся в процессе 
шизогонии эмбрионы дают начало не поколению гамонтов, а 
повторному поколению шизонтов же (агамонтов). В таком слу- 
чае наблюдается не диморфизм, а тр аморфизм раковины, на- 
пример у вида ЕІрЬібіиш сгізриш. 

У тех видов, у которых гаметы не жгутиковые, а амебоидные 
и при этом всегда довольно крупные, зигота оказывается то- 
же относительно большой, в связи с чем начальная камера ши- 
зонта не очень мала и существенно не отличается от началь- 
ной камеры раковины гамонта. В этом случае нельзя говорить 
о микро- и мегасферическом поколениях, так же как и в слу- 
чае видов, имеющих однокамерные раковины. 

ИСТОРИЯ РАЗРАБОТКИ КЛАССИФИКАЦИИ 

Первая классификация фораминифер как самостоятельного 
таксона была предложена одним из выдающихся исследовате- 
лей этой группы — французским палеонтологом и стратигра- 
фом А. д’Орбиньи в 1826 г. Он рассматривал их в качестве 
одного из двух отрядов головоногих моллюсков, у которых 
вместо сифонной трубки имеется устьевое отверстие. Им впер- 
вые было дано название отряда Рогашіпііегез. Этот отряд 
включал пять семейств многокамерных фораминифер, выделен- 
ных на основании различного расположения частей раковины, 


т. ё. ■типа строения ее. Важным открытием того времёнй яви- 
лось установление французским исследователем Ф. Дюжарди- 
ном в 1835 г. принадлежности фораминифер к простейшим жи- 
вотным, тело которых состоит из саркоды (цитоплазмы) и не 
имеет дифференцировки на отдельные органы, свойственные го- 
ловоногим моллюскам. По наличию нитевидных ветвистых 
псевдоподий (ложноножек) фораминиферы были отнесены к 
группе корненожек — КЬігоросіа. 

В дальнейшем разработкой классификации фораминифер 
занимались такие крупные исследователи, как М. Шультце, 
В. Карпентер, В. Паркер, Т. Джонс, А. Рейсс, К. Швагер, 
Г. Брэди, М. Неймайр, Д. Кушман, Д. Геллоуей, М. Глесснер, 
И. Хофкер, А. В. Фурсенко, Д. М. Раузер-Черноусова, А. Леб- 
лик, Е. Тэппен и многие другие. Подробная история разработ- 
ки классификации фораминифер изложена в работе А. В. Фур- 
сенко «Введение в изучение фораминифер» (1978). Далее рас- 
смотрены работы двух последних десятилетий. 

В последние десятилетия благодаря использованию в изуче- 
нии простейших животных электронных микроокопов были по- 
лучены новые данные об их клеточных структурах, вызвавшие 
необходимость пересмотра системы Ргоіогоа. Специальным Ко- 
митетом по систематике и эволюции простейших животных под 
председательством Н. Д. Левайна (США) в 1979 г. была опуб- 
ликована новая ревизованная классификация этой обширной 
группы. В этой системе, несмотря на повышение ранга таксонов 
многих групп, фораминиферы рассматриваются в соответствии 
с представлениями американских исследователей А. Леблика 
и Е. Тэппен в ранге отряда, включающего пять подотрядов. 

В 1980 г. вышел из печати сборник статей группы ленин- 
градских зоологов, которые внесли в эту систему некоторые 
изменения, продолжив тенденцию повышения ранга различных 
групп. В. И. Михалевич, рассматривавшая в этом сборнике 
фораминифер, подняла их ранг до подтипа, выделив в нем 
3 надкласса, 4 класса, 6 подклассов, 6 надотрядов и 38 отря- 
дов, увеличив число их несколько позднее (в 1981, 1983 гг.) до 
46. В основу выделения надклассов (Тесііпііега, ЗіІісіпіГега и 
Саісііега) был положен химический состав стенки раковины: 
органический, кремниевый, известковый. Выделение в пределах 
каждого надкласса более низких таксонов (классов, подклас- 
сов и надотрядов) основывалось на способе образования сте- 
нок раковины (из посторонних часуиц или разного способа кри- 
сталлизации и укладки кристаллов кальцита) ; отряды выде- 
лялись по типу строения раковины,. Предложенная В. И. Мн? 
халевич классификация подтипа фораминифер выглядит следу- 
ющим образом. 

Надкласс ТесііпіГега, класс Еадупеа, подкласс Ьа^упаіа, 
отряд Бадушсіа; подкласс Аттозсаіагіаіа, отряд Апнпозса- 
Іагііба. 

Надкласс ЗіІісіпИега, класс Міііаттіпеа, подкласс Атто- 
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йізсаіа, отряды &ШсоіиЬі(іа, Аттосіізсісіа; подкласс Міііаш- 
тіпаіа, отряд Мі1іаттіпі(1а. 

Надкласс Саісііега, класс Техіиіагіаіа, отряды АзігогЬігісІа, 
Аттосіізеоісіісіа, Ногтозіпісіа, Техіиіагіісіа, Йіоигіісіа, Ьііиоіісіа, 
АіахорЬга^тіісіа, ЗсЫитЬегдегіпісІа, ТгосЬаттіпісІа; класс Мі- 
ііоіаіа, отряды Сусіо^угісіа, ЫиЬесиІагіійа, МіІіоІМа, ОгЬііоІііі- 
(1а, Аіѵеоііпіёа; класс Коіаііаіа, надотряд Ризиііпоісіа, отряды 
РеіШпдегеПісІа, РагаіНигаттіпісІа, Епсіоіііугісіа, Візегіатшіпі- 
(1а, Теігаіахісіа, АгсНаесІізсМа, 5еші1ех1и1агіі(1а, Ризи1іпі(1а; 
надотряд Мойозагіоісіа, отряды Мойозагіісіа, Ьепіісиііпісіа, Ро- 
ІушогрНіпМа; надотряд Коіаііоіійа, отряды РозаІіпЫа, Коіа- 
Ш(1а, Ыишши1Ш(1а, ЗрігіПіпісіа, Виіітіпісіа, НеІегоНеІісійа, Саз- 
зісіиііпісіа, СЬіІозіотеПісІа, Ыопіопісіа, ЕІрЬійіісіа; надотряд Ко- 
Ьегііпоійа, отряды СегаіоЬиІігпіпісІа, КоЬегііпіфа; надотряд 
Сагіегіпоісіа, отряд Сагіегіпісіа; класс СНоЬі^егіпаіа, отряды 
01оЬі§егіпі(1а, Напікепіпігіа, СІоЬогоІаІііёа. 

Не останавливаясь на разборе классификации, отметим 
лишь, что, с нашей точки зрения, выделение надкласса Зііісі- 
пИега і (формы с кремневой раковиной) не обосновано; эти 
формы характеризуются агглютинированной раковиной на ор- 
ганической основе і(агглютинат представлен тонкозернистыми 
частицами. кварца) . Вызывает также возражение объединение 
агглютинирующих форм вместе с секреционными известковыми 
в один крупный таксон — надкласс Саісііега. 

Столь же высокий таксономический ранг придает форамини- 
фераім московский микропалеонтолог — специалист по совре- 
менным формам X. М. Саидова, опубликовавшая в 1981 г. 
классификацию надвидовых таксонов кайнозойских бентосных 
фораіминифер. Автор предлагает сгруппировать их ів три класса 
на основании типа стенки, который, по мнению X. М, Саидо- 
вой, зависит от способа питания. По этому признаку среди 
кайнозойских бентосных фораминифер выделяются три класса: 
Техіиіагіісеа, Міііоіісеа, Коіаііісеа. Первый из них включает 
формы с агглютинированной раковиной, являющиеся «грунто- 
едами», получающими необходимые биохимические элементы 
из грунта. Второй подкласс объединяет фораминифер с секре- 
ционной известковой стенкой (или фарфоровидной) с возмож- 
ным включением агглютинированного материала; эти формы 
имеют смешанный тип питания, т. е. являются «грунтоедами» 
и «фильтраторами», получающими биохимические элементы из 
воды. К третьему классу отнесены формы с чисто секрецион- 
ной известковой раковиной, потерявшие способность к агглюти- 
нации и являющиеся «фильтраторами». В зависимости от ми- 
нерального состава секреционного вещества стенки раковины 
классы подразделяются на подклассы. Класс Техіиіагіісеа со- 
держит один подкласс АзігогЬігісае, объединяющий агглюти- 
нирующие формы с карбонатным цементом (отряды АзІгогЬі- 
гійа, Нірросгеріпіба, Ногшозіпійа, АтпкхНзсЫа, Ьііиоіісіа, 
Техіиіагіісіа, ТгосЬатшіпіба, АіахорЬга§тііс1а). В классе Мі- 


ііоіісеа выделяются два подкласса: КгеЬакіпісае, содержащий 
формы с кремниевой секреционной стенкой (отряд КгеЬакіпі- 
аа), и Міііоіісае, характеризующийся формами с кальцитовой 
секреционной стенкой. Класс Коіаііісеа подразделяется на два 
подкласса. Коіаііісае, объединяющий формы с кальцитовой 
секреционной стенкой (отряды Иосіозагіісіа, Коіаііісіа, Ыопіопі- 
аа, Зртіііпкіа, Виіітіпісіа, Воііѵіпііісіа, Саззісіиііпісіа), и Ко- 
Ьегііпісае, включающий формы с арагонитовой секреционной 
стенкой (отряды Саззісіиііпііісіа, КоЬегііпісІа) . Перечисленные 
отряды выделяются по типу строения раковины. 

В том же году была опубликована работа по надвидовой 
классификации мелких фораминифер мезозоя — кайнозоя 
(«Введение в изучение фораминифер» под редакцией ленин- 
градских микропалеонтологов Н. Н. Субботиной, Н. А. Воло- 
шиновой и А. Я. Азбель). Авторы по-прежнему рассматрива- 
ют фораминифер в ранге подкласса. Среди мелких мезозой- 
ских и кайнозойских форм они выделяют девять отрядов 1 Азі- 
гогЬшйа, Аштосіізсісіа, АіахорЬгадтіісІа, Міііоіійа, Ыосіоза- 
пкіа, Коіаііійа, Виіітіпісіа, ОІоЬі^егіпіба, НеіегоЬеІісійа. В ос- 
нову выделения отрядов фораминифер положены те же кри- 
терии, что и в классификации А. В. Фурсенко. Ведущим являет- 
ся морфологический критерий — состав и тип строения рако- 
вины, образ жизни. В отличие от работы А. В. Фурсенко в ней 
текстулярииды не выделяются в качестве самостоятельного от- 
ряда, а помещаются в ранге семейства в надсемейство Ьііио- 
Іасеа отряда Аіпгпойізсіба; ржезакиниды рассматриваются в 
отряде Міііоіісіа, так как стенка их определяется как секреци- 
онная кремниевая; выделены вслед за А. А. Григялисом в ка- 
честве самостоятельного отряда планктонные фораминиферы 
СНоЪщегіпійа. 

Одновременно вышла из печати большая работа американ- 
ского микропалеонтолога Ж. Р. Хайнса под названием «Руко- 
водство по фораминиферам», в котором дана надвидовая клас- 
сификация подкласса фораминифер. В подклассе выделяются 
девять отрядов: АзігогЬігісІа, Ыіиоіійа, Еизиііпіба, Міііоіісіа, 
Шйозагіігіа, Виіітіпісіа, КоЬегііпісІа, Коіаііійа, ОІоЬі^егіпійа, 
большинство из которых соответствуют надсемействам в клас- 
сификации М. Глесснера (исключение составляют КоЬегііпісІа 
и ОІоЬі^егіпійа) . Характерными признаками отрядов являются 
строение раковины, состав и тип стенки, общий характер 
устьевого аппарата и образ жизни; принимаются во внимание 
и геохронологические данные. 

В связи с подготовкой второго издания основ палеонтоло- 
гии в 1984 г. А. Лебликом и Е. Тэппен был опубликован новый 
вариант надродавой классификации фораминифер. Работа со- 
держит новейшие сведения по различным группам, полученные 
в результате ревизии материала, появившегося в течение двух 
последних десятилетий. Фораминиферы по-прежнему принима- 
ются в ранге отряда, который включает 12 подотрядов: АНо- 
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ЙгошІіпа, Техіиіагііпа, РизиІіпІпа, Іпѵоіиііпіпа, РоЬегБпта, Мі- 
НоИпа Зііісоіосиііпіпа, ЗрігШіпіпа, Ьа^ешпа, Шобщегшта, Ко- 
{аШпа, Сагіегіпіпа. Большинство отрядов подразделяются на 
надсемейства (всего 63), приведены 253 семейства, из которых 
27 являются новыми, и 263 подсемейства (22 ^ 

логические критерии выделения крупных таксонов остались те 
же что в классификации этих авторов, опубликованной в 
1964 г (состав и структура стенки раковины для подотрядов, 
характер септации, строение септ и тип строения раковины для 
надсемейств). В 1988 г. опубликовано ,дв У хт0М ™\^ { Н е ^ е К ”е.- 
ги А Леблика и Е. Тэппен под названием «Рогапишіегае д 
пега апГшек СІаззШсаііоп», базирующееся на приведенной 

КЛа нТстоящий И обзор свидетельствует о том, что систе ^ Ф°Р 2 о 
минифер находится в последнее время в состоянии Довольно 
активной разработки. Однако до сих пор отсутствует ед и 
представление о таксономическом ранге этой группы и клас 
сКкацик ее на уровне высших таксонов. В учебнике ирини- 
мается новый вариант классификации фораминифер, У читыва ‘ 
юший взгляды предшествующих исследователей. Согласно 
предложенной системе фораминиферы рассматриваются в ран 
ге класса типа саркодовых. В составе класса выделяются 8 под- 
классов и 29 отрядов. При построении 

совокупность всех возможных критериев, т. е. ’ мо РФ°л°™ческо 
го онтофилогенетического, геохронологического и эколог ^ 
ского, которые определяют сочетание признаков, своиственнь 
тому или иному таксону. 

Царство 2оа. Животные 

Подцарство Ргоіогоа СоИіизз, 1818. Простейшие животные 
Тип Вагсосііпа Бфагёт, 1838. Саркодовые 
Класс Рогатіпііега ё’ОгЪщпу, 1826 Фораминиферы 
Подкласс АПощотіаіа Ригз5епко, 1958 
Отряд АИодготііёа Ригззепко, 1958 
Подкласс Техіиіагіаіа МікЬаІеѵісЬ, 1980 
Отряд АзігогЬігіёа Ьапкезіег, 1885 
Отряд Аттойізсісіа Ригззепко, 1958 
Отряд Ьііиоіісіа ёе Віаіпѵіііе, 1827 
Отряд КгеЬакіпіёа Заіёоѵа, 1981 
Отряд ТгосЬаттіпіёа Заіёоѵа, 1981 
Отряд Техіиіагііёа Ьапкезіег, 1885 
Отряд АіахорЬга§тііёа Ригззепко, 1958 
Отряд ОгЪііоІіпіёа Мазіакоѵа, 1990 
Подкласс Ризиііпаіа Мазіакоѵа, 1990 

Отряд РагаіЬигаттіпіёа МікЬаІеѵісЬ, 1989 
Отряд Могаѵаттіпіёа Мазіакоѵа, 1990 
Отряд Моёозіпеіііёа Мазіакоѵа, 1990 
Отряд ЕпёоіЬугіёа Ригззепко, 1958 
Отряд Раіаеоіехіиіагііёа НоЬепе§§ег еі РіПег, 1975 
Отряд Ризиііпіёа іУеёекіпё, 1937 
Отряд Іпѵоіиііпіёа НоЬепе§§ег еі РіПег, 1977 
Подкласс Міііоіаіа Заіёоѵа, 1981 
Отряд Согпизрігіёа Лгоѵес, 1953 
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Отряд §огіііёа ЙаіЗоѵа, 1981 
Отряд Міііоііёа Оеіаде еі Негоиагё, 1896 
Отряд Аіѵеоі іпі сЗа МікЬаІеѵісЬ, 1980 
Подкласс ЗрігіПіпаіа Мазіакоѵа, 1990 
Отряд Зрігііііпіёа НоЬепед;§ег еі РіПег, 1975 
Подкласс Ьа^епаіа Мазіакоѵа, 1990 
Отряд Ьадепіёа Ьапкезіег, 1885 
Отряд РоІутогрЬіпіёа МікЬаІеѵісЬ, 1980 
Подкласс Роіаііаіа МікЬаІеѵісЬ, 1980 
Отряд Коіаіііёа Ьапкезіег, 1885 
Отряд Виіітіпіёа Ригззепко, 1958 
Отряд ОгЪііоіёіёа ВазсЬкігоѵ еі АпіопізсЬіп, 1974 
Отряд Ыиттиііііёа Ьапкезіег, 1885 
Подкласс ОІоЬідегіпаіа МікЬаІеѵісЬ, 1980 
Отряд СНоЬідегіпіёа Ьапкезіег, 1885 
Отряд НеіегоЬеІісіёа Ригззепко, 1958 

Основой классификации фораминифер по-прежнему оста- 
ется морфология раковины, поскольку, судя по имеющимся, 
хотя и немногочисленным, данным по цитологии и жизненным 
циклам, прогрессивное усложнение мягкого тела сопровожда- 
лось в эволюции этой группы многообразием и усложнением 
строения раковины. Наиболее важными признаками, положен- 
ными в основу выделения подклассов, являются определяю- 
щиеся природой цитоплазмы химический состав, способ обра- 
зования и микроструктура стенки раковины. В качестве допол- 
нительных признаков при выделении подклассов использова- 
ны такие особенности строения секреционных известковых ра- 
ковин, как отсутствие или наличие и характер пористости в 
стенке раковины, наличие каналовой системы у специализиро- 
ванных форм, особая форма камер, специфический характер 
устья, образ жизни і (экологический тип: бентосный или планк- 
тонный). Приняты во внимание данные по цитологии (особен- 
ности ядерного аппарата, присутствие в цитоплазме планктон- 
ных форм везикулярного ретикулума и криптосам), а также 
особенности жизненных циклов и характер гамет. 

Для характеристики отрядов использовано сочетание таких 
признаков, как отсутствие или наличие септации (однокамер- 
ные, двухкамерные и многокамерные раковины с учетом вто- 
ричного появления однокамерных форм у многих секреционных 
известковых фораминифер), тип строения раковины или их 
определенное сочетание, преобладающий характер устья, фор- 
ма камер, наличие каналовой системы, характер ранних ста- 
дий онтогенеза. При этом учитывалось, что таксономическое 
значение некоторых морфологических признаков не оставалось 
постоянным, а менялось в ходе исторического развития фора- 
минифер (обычно повышалось) . * 

ОПИСАНИЕ ВЫСШИХ ТАКСОНОВ 
Класс Рогатіпііега (ГОгЬі§пу, 1826 

Саркодовые, тело которых заключено в различную по спо- 
собу образования и составу раковину: органическую, агглюти- 
нированную или секреционную известковую (преимущественно 
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кальцитовую или арагонитовую). Раковины имеют одно или не- 
сколько устьев. 

Жизненные циклы с чередованием полового и бесполого 
поколений, с промежуточной редукцией; гаметы обычно двух- 
жгутиковые, часто разножгутиковые (один из жгутиков с дву- 
мя рядами ресничек), реже трехжгутиковые, могут быть вто- 
рично-амебоидными. 

Ядерный аппарат со сложными изменениями в течение жиз- 
ненного цикла; лишь у низших форм часть цикла одноядерна, 
а у остальных многоядерность сохраняется в течение всего жиз- 
ненного цикла (кроме зиготы) . При этом у наиболее продвину- 
тых форм возникает ядерный дуализм агамонтов (шизонтов), 
реже гамонтов. 

Преимущественно морские бентосные свободноживущие, ре- 
же прикрепленные организмы; небольшая часть перешла к 
планктонному образу жизни, изредка наблюдается переход к 
паразитизму. Докембрий — современные. 

Класс включает 8 подклассов: А11о§;готіаіа, Техіиіагіаіа, 
Ризиііпаіа, Міііоіаіа, Ьа^епаіа, Коіаііаіа, 8рігі11іпаіа, <31оЫ§е- 
гіпаіа. 

Подкласс Аііо&готіаіа Ригззепко, 1958. Аллогромиаты 

К подклассу относятся наиболее примитивные бентосные 
морские, реже солоновато-водные или пресноводные преимуще- 
ственно однокамерные фораминиферы с органической (протеи- 
новой) раковиной, лишенной посторонних частиц, реже с не- 
большим количествам агглютинированного материала. Стенка 
раковины твердая или эластичная и гибкая, непористая, мик- 
роструктура гомогенная, губчатая или фибровая. Устье обыч- 
но единичное простое. Отсутствует четкая дифференциация цш 
топлазмы на экто- и эндоплазму; жизненный цикл автогамный 
(копулируют гаметы, образующиеся в пределах одной и той же 
особи); при чередовании поколений у большинства форм об- 
разуются жгутиковые гаметы с двумя неодинаковыми по дли- 
не жгутиками, на которых имеются два ряда тонких ресничек; 
в редких случаях (АПо^гошіа) образуются амебоидные гаме- 
ты, которые рассматриваются ценогенетическимі (отсутствовав- 
шим у предков) новообразованием. Формы гомокариотные (не 
обладают ядерным дуализмом); агамонты (шизонты) и гамон- 
ты не отличаются по раковине. Преимущественно одиночные 
формы, некоторые могут образовывать колонии. Кембрий — 
современные. Подкласс состоит из отряда АПодготііда. 

Отряд АІІодготі'кЗа Риг$$епко, 1958. Аллогромииды 

Раковина свободная или прикрепленная, однокамерная 
(округлая, овальная, трубчатая или неправильная), у некото- 
рых форм двухкамерная (вторая длинная трубчатая камера с 
неправильно расположенными пережимами) или многокамерная 
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С неправильным ростом камер, связанных между собой столб- 
ноподобными трубками; устье единичное простое, иногда с шей- 
кой или узкой губой, у некоторых современных форм с внут- 
ренней устьевой трубкой, устье может быть множественное не- 
локализованное или на концах трубчатых выростов. Поздний 
кембрий — современные. Редко сохраняются в ископаемом со- 
стоянии. Более 50 родов (рис. 18). 



Рис. 18. Отряд АПодготіійа: 1 — НШпозассиз гиіиепзіз ЗшШег, типовой 
вид, современная форма, Северная Африка, сублиторалъ, Х60; 2 — НШ- 
побепйгоп Ьассііегшп Еізепаск, типовой вид, средний ордовик, Эстония, 
ХбО; 3 — Ніііпоіадепа §иііа Е. V. Вукоѵа, типовой вид (голотип, осевое 
сечение), верхний ордовик, Казахстан, ХЗЗО; 4 — Ьа§упіз ЬаИіса ЗсЬиІІге, 
типовой вид (голотнп), современная форма. Балтийское море, Х180; 5 — 
Йойеііит тетЬгапасеа (Вгабу), типовой вид (топотип), современная фор- 
ма. Северная Атлантика, Х65; 6 — Нозрііеііа іиіѵа КЬшпЫег, типовой вид 
(голотип), современная форма, Атлантический океан, Х95 (раковина, при- 
крепленная к внутренней поверхности крупной раковины другой форами- 
ниферы) 

Рис. 18 — 50 скомпонованы из следующих источников: Основы палеонто- 
логии; Простейшие, 1960; Введение в изучение фораминифер, 1981; Тгеаіізе 
оп ІпѵегісЬгаіе. Рагі С. Ргоіізіа 2. 1964. По сравнению с оригиналами ри- 
сунки уменьшены на 2/3. 
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Подкласс Техіиіагіаіа МікНаІеѵісН, 1980. 

Т екстуляриаты 

Бентосные, преимущественно морские, реже солоновато- вод- 
ные агглютинирующие фораминиферы с однокамерной, двухка- 
мерной или многокамерной раковинами. Раковина обычно 
твердая, у некоторых современных форм мягкая и гибкая, со- 
стоит из различных (посторонних частиц, скрепленных секреци- 
онным органическим веществом, выполняющим роль цемента, 
органическая основа может быть минерализована кальцием, 
железом или смесью соединений в течение секреции органиче- 
ского цемента или после (мягкие и гибкие раковины лишены 
такой минерализации). Стенка раковины простая однослойная 
или с несколькими слоями агглютинированных зерен, у продви- 
нутых форм альвеолярная или с внутренними выростами, ко- 
торые у специализированных форм образуют перегородки, (под- 
разделяющие камеры на камерки; поры в стенке нерегулярные, 
часто неправильной формы и у многих форм слепо упираются 
в выстилающий раковину изнутри органический слой, у неко- 
торых форм имеется наружный непористый так называемый 
эпидермальный слой. Устье раковины единичное или множест- 
венное простое, дополнительные структуры в виде губы, шейки, 
иногда простого зуба; у наиболее сложно устроенных форм с 
большим числом камер возникает система интеграции отдель- 
ных частей раковины в виде радиальных проходов. Цитоплаз- 
ма дифференцирована на экто- и эндоплазму; при гаметогене- 
зе образуются двухжгутиковые гаметы. Формы гомокариотные; 
агамонты (шизонты) и гамонты различаются по раковине. 
Кембрий — современные. Подкласс включает 8 отрядов: Азі- 
гогЬшба, Агпшосіізсіда, Іліиоіісіа, ТгосЬаттіпіба, КгеНакіпі- 
ба, Техіиіагііба, АІахорЬга^тііба, ОгЬйоІіпіба. 

Отряд АзІгогНігіба Ьапкезіег, 1885. Астроризиды 

Раковина свободная или прикрепленная, однокамерная, 
различной формы: звездчатая, трубчатая, древовидная, часто 
неправильно разветвленная, иногда со вздутой центральной 
частью, шаровидная, эллипсовидная, дисковидная, может со- 
стоять из сложной системы ветвящихся трубок одинакового 
размера. Стенка раковины преимущественно простая, реже 
альвеолярная, у некоторых продвинутых форм с внутренними 
выростами, образующими перегородки, подразделяющими рако- 
вину на камерки. Устье единичное или множественное (на от- 
крытых концах трубчатых камер или выростов, может быть 
в виде (многочисленных отверстий на поверхности раковины) , 
простое, иногда отсутствует (тогда его заменяют отверстия 
между агглютинированными частицами). Кембрий — совре- 
менные; многочисленными и разнообразными они становятся в 
ордовике и силуре, довольно широко распространены в мезо- 
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зое и кайнозое; современные астроризиды обитают в морях и 
океанах, образуя ів холодноводных условиях массовые скопле- 
ния. Более 70 родов (рис. 19). 



Рис. 19. Отряд АзІгогЬігісІа: 1 — АзігогЬіга Іітпісоіа ЗапйЬаІ, типовой 
вид, современная форма, Северное море, Х8; 2 — Азігаштіпа гага КЬитЬ- 
Іег, типовой вид, современная форма, Антарктика, Х14; 3 — АзГгогЫга 
еггаііса Еізепаск, средний ордовик, Эстония, Хбб; 4 — ЕЬігатшіпа аі^ае- 
І0Ш1І5 Вгабу, типовой вид, современная форма, Индийский океан, X 1 8 ; 
5 — ВаіЬузірЬоп пойозагіаіогшіз ВиЬЪоііпа, палеоцен, Северо-Западный 
Кавказ, Х28; 6 — В. Шііогтіз М. 5агз, типовой вид, современная форма, 
берег Норвегии, ХбО (поперечное сечение); 7 (а, б) — Зассаттіпа сот- 
ріапаіа (Ргапке), верхний мел (кампан), Западная Сибирь, Х52; 8 — 
Рііиііпа іеіігеузіі Сагрепіег, типовой вид, современная форма, Северная Ат- 
лантика, X 1 3; 9 — КЬаЬбагпгпіпа аЬуззогиш М. Загз, типовой вид, совре- 
менная форма, Северная Атлантика, ХІО 

Отряд Аттобізсіба Ригззепко, 1958. Аммодисциды 

Раковина свободная или прикрепленная, двухкамерная, со- 
стоящая из начальной шаровидной камеры и второй трубча- 
той, прямой или дихотомически разветвляющейся, неправиль- 
но извивающейся или свернутой в неправильно клубковидную, 
спирально-плоскостную или спирально-коническую спираль; у 
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спиральных форм вторая камера может быть ложнотрубчатой; 
имеются гетероморфные формы, у которых трубчатая камера 
на поздней стадии роста раковины развернута. Стенка рако- 
вины простая. Устье обычно единичное, расположенное на кон- 
це трубчатой камеры, у форм с дихотомически ветвящейся 
второй камерой устье множественное на открытых концах 
трубок, простое. Ордовик — современные; наибольшее разви- 
тие получили в силуре и девоне; современные аммодисциды 
обитают в различных широтах, включая районы Арктики и Ан- 
тарктики, в тепловодных бассейнах они характерны для ба- 
тиали и абиссали. Более 30 родов ((рис. 20). 



Рис. 20. Отряд Атгткхіізсісіа: 1 — Нурегаттіпа еіопдаіа Вгасіу, типовой 
вид (голотип), современная форма, Северная Атлантика, Х40; 2 (а, б) — 
Аттобізсиз зіПсеиз (Те^иет), типовой вид (лектотнп), нижняя юра (лей- 
ас), Франция, Х44; 3(а,б ) — Сіотозрігеііа игпЫІісаІа (СизИтап еі \Ѵа- 
Іегз), типовой вид (голотип), верхний карбон, США (Техас), Х68; 4 — 
Сіошозріга цогсііаііз (.Іопез еі Рагкег), типовой вид, современная форма, 
Атлантика. X 1 1 6; 5 — Кертапіпа сЬагоібез (.Іопез еі Рагкег), типовой 
вид, даний, Кавказ, Х72; 6 — ШиоІиЬа Іііиііогтіз (Вгабу), палеоцен, Се- 
веро-Западный Кавказ, Х72; 7{а,б) — Тиггііеііеііа зЬопеапа (ЗііМаІІ), ти- 
повой вид, современная форма, Северная Америка (Баффинова Земля), 

ХІОО 

Отряд Іліиоііба бе Віаіпѵіііе, 1827. Литуолиды 

Раковина свободная, реже прикрепленная, многокамерная: 
однорядная, неправильно-клубковидная (стрептоспиральная) 
или спирально-плоскостная, у многих форм гетероморфная 



Рис. 21. Отряд Іліиоіійа: 1(а, б), 2 — Ногшозіпа ^ІоЪиШега Вгабу, типо- 
вой вид, современная форма, Атлантика, Х20; 3, 4 (а, б) — РоІусЬазшіпа 
ра\ѵра\ѵепзіЗ ЬоеЫісЬ еі Таррап, типовой вид ( 3 — голотип), альб, США 
(Техас), X 10; 5 — КеорЬах зсогріигиз Мопііогі, типовой вид. современная 
форма. Мексиканский залив, Х45; (а, б) — - НарІорЬга^гпоісіез сапагіепзіз 
(сГОгЪі^пу), типовой вид, современная форма, Атлантика, Х44; 7 (а, б) — 
ТгосЬагптіпоісІез ргоіеиз (Кеггег), типовой вид, современная форма, Мекси- 
канский залив, X 17; 8(а — в) — Кесигѵоійез сопіогіиз Еагіапб, типовой 
вид, современная форма, Антарктика, Х44; 9(а—в) — ВибазЬеѵаеІІа тиі- 
Іісатегаіа (ѴоІозЬіпоѵа еі ВибазЬеѵа), типовой вид (паратип), нижний 
миоцен, о. Сахалин, Х47; 10(а, б) — Сусіаттіпа сапсеііаіа Вгабу, типо- 
вой вид, современная форма, Атлантика, ХІ4 
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(на ранней стадии роста — стрептоопиральная или спирально- 
плоскостная, на поздней — однорядная или ветвистая) ; у спе- 
циализированных относительно крупных форм (от долей до 
15 — 18 мм в диаметре) после ранней спирально-плоскостной 
стадии следуют циклически расположенные камеры. Стенка ра- 
ковины пористая или с непористым наружным эпидермальным 
слоем, простая, альвеолярная или с внутренними столбиковид- 
ными выростами, у специализированных форм с перегородка- 
ми, подразделяющими камеры на многочисленные камерки. 
Устье единичное (может быть на шейке иногда с зубом) или 
множественное, простое. Карбон — современные. Более 80 ро- 
дов (рис. 21, 22) . 



Рис. 22. Отряд Шиоіісіа (продолжение): 1(а, б) — Ьііиоіа паиШоісЗеа Ьа- 
тагск, типовой вид (топотип), верхний мел (кампан), Франция, ХІ7; 2 — 
АттоЬасиШез а^фиііпапз (сГОгЬщпу), типовой вид (лектотип), миоцен, 
Австрия, Х48; 3(а—в) — НарІорЬгащпіит еачиаіе (Роетег), типовой вид 
(топотип), нижний мел (готерив), ФРГ, Х20; 4 (а, б) — Аттоііит саззіз 
(Рагкег), типовой вид, современная форма. Тихий океан (Аляска), Х28; 
5 (а, б) — Тгіріазіа тигсЫзопі Кеизз, типовой вид (топотип), верхний мел 
(коньяк — нижний сантон), Австрия, X 48 

Отряд ЯгеНакіпіба Заібоѵа, 1981. Ржезакиниды 

Раковина свободная многокамерная, спирально-плоскостная 
или правильно-клубковидная с двумя длинными трубчатыми 
камерами в обороте, может быть гетероморфная (на ранней 


стадии правильно-клубковидная, на поздней — спирально-плос- 
костная). Стенка раковины тонко агглютинированная на орга- 
нической основе, непористая. Устье единичное, на конце по- 
следней камеры, простое, с зубом или без него (иногда зуб в 
зачаточном состоянии), может быть на шейке. Мел совре- 
менные; наибольшее развитие получили в позднемеловое и па- 
леоценовое время, современные представители обитают преиму- 
щественно в Антарктике. Более 15 родов (рис. 23). 



Рис. 23. Отряд КхеЬакіпійа: 1(а, б), 2(а, б) — КгеЬакіпа ерщопа (Рге- 
Ьак), типовой вид, палеоцен, Австрия, ХбО; 3(а, б) — ЗШсозщтоШпа са- 
Шогпіса СизЬтап еі СЬагсЬ, типовой вид, (паратип), верхний мел, США 
(Калифорния), Хбб; 4 — РзаттіпореИа ЬоѵзЬегі Таррап, типовой вид 
(голотип), нижний мел — верхний мел, США (Аляска), Хб2; 5(а, б) 
Міііаттіпа еагіапйі ГоеЫісЬ еі Таррап, современная форма, Южная Атлан- 
тика, X 105; 6 (а — в) — Тгііосиіагепа сігсиіагіз (Негоп— АПеп еі Еагіапб), 
типовой вид, современная форма, Антарктика, х36 

Отряд ТгосЬатшіпіба Заібоѵа, 1981. Трохамминиды 

Раковина свободная, у некоторых форм прикрепленная, мно- 
гокамерная, спирально-коническая, на поздней стадии роста 
может быть развернутой двухрядной или однорядной. Стенка 
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раковины преимущественно простая, реже с внутренними 
столбиковидными или складчатыми выростами. Устье единич- 
ное, может быть с узкой губой или множественное, простое. 
Карбон — * современные. Около 25 — 30 родов і(рис. 24) . 



Рис. 24. Отряд ТгосЬаттіпісІа: 1(а—в) — ТгосЬаттіпа іпНаіа (Мопіа^и), 
типовой вид, современная форма, Северная Атлантика, Х86; 2 (а — в) — 
ТгосЬатшіпиІа Пззигареііа ЗізсЬесІгіпа, типовой вид, современная форма, 
Белое море, Хбб; 3(а—в ) — Агепораггеііа техісапа (КогпІеЫ), типовой 
вид (генотип), современная форма, Мексиканский залив, ХІ09; 4 — Ре- 
тапеіса Ьеідоіапсііса ЕЬишЫег, типовой вид, современная форма (схема- 
тический рисунок), Х210 

Отряд Техіиіагііба Ьапкезіег, 1885. Текстулярииды 

Раковина свободная, иногда прикрепленная, многокамерная, 
преимущественно спирально-винтовая двухрядная, на ранней 
стадии роста может быть спирально-плоскостной или непра- 
вильно-клубковидной (стрептоопиральной), на поздней — од- 
норядной; известны формы, у которых два ряда камер сверну- 
ты в инволютную спирально- плоскостную раковину или распо- 
ложены циклически. Стенка раковины пористая, у некоторых 
форм может быть с непористым эпидермальным слоем; простая 
или с внутренними столбиковидными выростами. У специализи- 
рованных форм с перегородками, образующими Многочислен- 
ные камерки. Устье единичное или множественное, простое 
(может быть на шейке). Триас — современные. Более 50 ро- 
дов (рис. 25). 



Рис. 25. Отряд ТехЫагіШа: 1(а, б) — Зрігоріесіаттіпа ЬіГогтіз (Рагкег 
еі Іопез), типовой вид (лектотип), современная форма, Аляска (море Чук- 
чи), X 100; 2(а, б) — Ѵаіѵиііпа реппаіиіа (ВаізсЬ), современная форма, 
Италия, х40; 3(а, б) — Техіиіагіа зафйиіа ИеГгапсе, типовой вид (топо- 
тип), плиоцен, Италия, Х26; 4(а, б) — Ві^епегіпа поіозагіа (ГОгЬідпу, ти- 
повой вид, современная форма, Франция, Х35 

Отряд АІахорЬгадтііба Ригккепко, 1958. Атаксофрагмииды 

Раковина преимущественно свободная, многокамерная, спи- 
рально-винтовая, обычно гетероморфная, би- или триморфная 
(на ранней стадии спирально-коническая, до 7 камер в оборо- 
те, или спирально-винтовая трохоидная, на поздней — до двух- 
рядной и однорядной), может быть целиком четырех- или трех- 
рядной. Стенка раковины пористая, простая у большинства форм, 
может быть альвеолярная или со столбиками, у специализи- 
рованных форм с вертикальными и горизонтальными перего- 
родками, образующими многочисленные мелкие камерки. Устье 
единичное (внутрикраевое, ареальное, терминальное) , простое, 
может быть на шейке, с губой, иногда с зубом, реже множест- 
венное (ситовидное) или в виде ряда внутрикраевых отверстий. 
Поздний триас — современные. Расцвет совпадает с позднеме- 
ловым временем. Более 60 родов (рис. 26). 

Отряд ОгЪіІоНпіба Ма$1акоѵа, 1990. Орбитолиниды 

Раковина сравнительно крупная (от 2 до 30 мм в диамет- 
ре), свободная, коническая или дисковидная, у микросфериче- 
ских форм на ранней (эмбриональной) стадии спирально-кони- 
ческая, затем однорядная, состоящая из широких низких дис- 
ковидных или дисковидных и кольцевых камер, появляющихся 
у некоторых форм в конце роста раковины; у макросфериче- 
ских форм различают два типа эмбрионального аппарата: иро- 
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Рис. 26. Отряд АІахорЬгадшіійа: 1(а, б) — ѴегпеиШпа Ігісагіпаіа сГОгЬіц- 
пу, типовой вид, верхний мел (сенон), Франция, Х80; 2 (а, б) — Оаисігуі- 
па гитова сГОгЪщпу, тнп'овой вид (гипотип), верхний мел, ФРГ, Х39; 
3(а, б) — 8рігор1есііпаІа аппесіепз (Рагкег еі .Іопез), типовой вид (топо- 
тип), нижний мел (альб), Англия, Х74; 4(а, б) — Сіаѵиііпа рагізіепзіз 
6’ОгЬідпу, типовой вид (топотип), средний эоцен (лютет), Франция, Х35; 
б (а — в) — ИогоіЬіа Ьиііеііа (Сагзеу), типовой вид (топотип), верхний мел, 
США (Техас), Х68; 6(а — в) — АІахорЬгащпіит ѵагіаЬіІе (сГОгЪідпу), ти- 
повой вид (гипотип), верхний мел (сенон), Франция Х39 

стой, состоящий из протоконха и дейтероконха, и сложный, с 
одной или двумя дополнительными зонами около эмбриональ- 
ных камер. Стенка раковины пористая, сложная, с внутренни- 
ми вторично образованными перегородками и столбиками; в 
дисковидных ікамерах различают 3 зоны: краевую, с вертикаль- 
ными и горизонтальными перегородками; радиальную, с пере- 
городками, представляющими собой продолжение главных пе- 
регородок краевой зоны; центральную, состоящую из развет- 
вляющихся и соединяющихся между собой перегородок, пере- 
ходящих из радиальной зоны; часто последние две зоны не 
различимы по структуре и соединяются в одну центральную 
зону. Устье множественное (ситовидное), состоящее из много- 


численных ОкруГлЫх отверстий в центральной зоне. Расцвет Ё 
раннемеловое время. Обитали в мелководных условиях тепло- 
водного пояса. Юра — эоцен. Около 25 родов (рис. 27). 



Рис. 27. Отряд ОгЬііоІіпійа: 1 — схема строения раковины ОгЬііоІіпа в 
осевом и поперечном сечениях: ЗА — эмбриональный аппарат, КЗ крае- 
вая зона, РЗ — радиальная зона, ЦЗ — центральная зона; 2,3 — ОгЬі- 
Іоііпа іехапа (Еоешег), осевое и поперечное сечение (в средней части ра- 
ковины), нижний мел (альб), США (Техас), Х20; 4 — Оісіуосопиз е 8 ур- 
ііепзіз (СНаршап), типовой вид (голотип), осевое сечение, эоцен (лютет), 
Египет, х 10; 5, 6 — Т>. іпсіісиз Иаѵіез, осевое и поперечное сечение', ниж- 
ний эоцен, Индия, Х20 


60 


61 


Подкласс Ризиііпаіа Мазіакоѵа, ІШ. ФузулинатЫ 

Вымершая группа морских бентосных фораминифер с секре- 
ционной известковой раковиной из высокомагнезиального каль- 
цита, реже арагонита; у некоторых форм присутствует агглюти- 
нированный -материал. Раковины однокамерные, двухкамерные 
или многокамерные различного строения. Стенка раковины у 
примитивных форм однослойная, у продвинутых — дифферен- 
цирована до двух-, четырехслойной с дополнительными отложе- 
ниями в виде хомат, псевдохомат и осевых заполнений; микро- 
структура стенки микрогранулярная, состоящая из плотно упа- 
кованных, очень мелких субугловатых (ромбоэдрических) од- 
норазмерных и разноразмерных кристаллов кальцита і(0,3— 
6 імкм, преобладают 2 3 мкм в диаметре) , расположенных 
беспорядочно или параллельными рядами, вытянутыми -перпен- 
дикулярно к поверхности раковины, создающими волокнистый 
(радиально-лучистый) вид стенки; первая разновидность мик- 
рогранулярной микроструктуры в дальнейшем именуется зер- 
нистой, вторая - волокнистой. Индуцируемый тип биоминера- 
лизации, при котором минералы образуются путем взаимодей- 
ствия конечных продуктов метаболизма, полученных биологи- 
ческим способом, с катионами внешней среды. Устье ракови- 
ны единичное или множественное, простое. Поверхность ракови- 
ны гладкая. Силур триас. Подкласс объединяет 7 отрядов; 
Рагатигащшіпісіа, Могаѵаттіпіба, ИобозтеШба ЕпбоШугіба 
Раіаеоіехіиіагіісіа, Ризиііпісіа, Іпѵоіиііпісіа. 

Отряд РагаіЬигаштіпіба МікНаІеѵісЬ, 1980. 

Паратурамминиды 

Раковина свободная, однокамерная, разнообразной формы: 
шаровидная, субшаровидная или неправильная, может быть с 
трубчатыми выростами или шипами; формы бентосные, но не- 
которые из них, по всей вероятности, обладали высокой сте- 
пенью плавучести. Стенка кальцитовая, непористая, тонкопо- 
ристая или с крупными порами, простая, гранулярная, одно- 
слойная, у некоторых форм дифференцирована на 2—3 слоя, 
устье простое, множественное (на концах трубчатых выростов) 
или неразличимо. Кембрий — ранний карбон (наиболее широ- 
ко распространены в девоне). Более 30 родов (рис. 28). 

Отряд Могаѵаішпілійа Мазіакоѵа, 1990. Моравамминиды 

Раковина преимущественно свободная, у некоторых немно- 
гочисленных форм прикрепленная, двухкамерная, вторая длин- 
ная трубчатая камера /прямая (у прикрепленных форм обычно 
неправильно изогнутая) или свернута в плоскую, коническую 
или неправильно-клубковидную спираль, которая на поздней 



Рис. 28. Отряд РагаІЬигатшіпісІа: 1 — АгсЬаеврЬаега тіпіта Зиіеітапоѵ, 
типовой вид, сечение раковины, карбон, Башкирия, Х120; 2 — Рагабшгат- 
тіпа бадтагае Зиіеітапоѵ, типовой вид, сечение раковины, нижний карбон. 
Западная Сибирь, Х47; 3 — Р. та^па Зиіеітапоѵ, реконструкция ракови- 
ны, средний девон, Башкирия, Х55; 4 — Р. зріпоза Біріпа, реконструкция 
раковины, верхний девон, Урал, X 1 65; 5 — Ігге^иіагіпа кагіепзів Ѵіввагіо- 
поѵа, типовой вид, сечение раковины, средний девон, Башкирия, Х75; 6 — 
СгіЬгоарЬаегоібез вітріех (РеіШп^ег), типовой вид, поперечное сечение, 
верхний девон, Кировская область, Х76; 7 — ВізрЬаега таіеѵкепзіз Вігіпа 
( а — сечение раковины, б — реконструкция раковины), средний девон, 

Урал, Х50 

стадии роста может быть развернута. Стенка раковины каль- 
цитовая, иногда с включениями агглютинированных частиц, 
'зернистая, однослойная или дифференцирована на два слоя 
(более крупнозернистый наружный слой и микрозернистый 
внутренний); для продвинутых форм отряда характерно нали- 
чие в стенке пережимов, образующих зачаточные септы. Устье 
простое, у примитивных форм — открытый конец трубчатой 
камеры, у продвинутых — базальное, иногда срединное, еди- 
ничное, у развернутых форм может быть множественным (си- 
товидным). Ордовик — триас. Более 70 родов (рис. 29). 

Отряд N0605106111(13 Мазіакоѵа, 1990. Нодосинеллиды 

Раковина свободная, реже прикрепленная, многокамерная, 
однорядная. Стенка кальцитовая, однослойная, простая, грану- 
лярная или двухслойная, состоящая из гранулярного слоя и во- 
локнистого, расположенного снаружи или внутри, у продвину- 
тых форм с /вторичным слоистым утолщением на обеих сторо- 
нах раковины или с внутренними вторичными вертикальными 
радиальными перегородками. Устье единичное, простое, тер- 
минальное, от округлого или овального до лучистого, у при- 
крепленных форм неотчетливое. Ордовик — пермь. Более 30 ро- 
дов (рис. 30). 
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Рис. 29. Отряд Могаѵатшіпісіа: 1 — Еагіапсііа реграгѵа Ріиттег, типовой 
вид, нижний карбон, США (Техас), Х90; 2, 3 — Рзеийоаттосіізсиз ргізсиз 
(Раизег), типовой вид, нижний карбон, Подмосковный бассейн: 2 — эква- 
ториальное сечение, 3 — осевое сечение (голотип), Х86; 4 — Саіідеііа Ьо- 
гоѵкепзіз Апігороѵ, типовой вид, верхний девон, Самарская область, про- 
дольное сечение, Хбб; 5, 6 — Могаѵагптіпа зещпепіаіа Рокоту, типовой 
вид, средний девон, бывшая Чехо-Словакия, Хб4; 7, 8 — Тоигпауеііа ёіз- 
соісіеа Баіп, типовой вид, нижний карбон (турне), Донбасс: 7 — экватори- 
альное сечение (голотип), 8 — - осевое сечение паратипа, ХЮО; 9, 10 — 
СагЬопеІІа зресіаЬПіз Баш, типовой вид, нижний карбон (турне), Донбасс: 
9(а, б) — внешний вид (голотип), Х40; 10 — ■ экваториальное сечение, Х80; 
11 — ЗеріаіоигпауеЦа рзеийосатегаіа Ілріпа, типовой вид (голотип), ниж- 
ний карбон (турне), Урал, экваториальное сечение, ХІОО 

Отряд ЕпсІоІЬугісІа Ригззепко, 1958. Эндотириды 

Раковина свободная (многокамерная, спирально-плоскостная 
или неправильно-клубковидная фплектогироидная), может 
быть комбинированная (на ранней стадии неправильно-клубко- 
видная, на поздней спирально-нлоакостная, иногда с выпрямле- 
нием конечной части) , у некоторых продвинутых форм спираль- 
но-коническая. 

Стенка ракбвины кальцитовая, пористая, однослойная или 
дифференцирована на 2 — 3 слоя, простая или альвеолярная с 
постсептальными и просептальными выростами (пластинами), 
образующими интерсептальные пространства (боковые камер- 
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Рис. 30. Отряд ИоііозіпеШйа: /, 2 — Еагіапйіпііа регеіееапз (Ріиттег), 
типовой вид, средний карбоь; США (Техас) : 1 — внешний вид, голотип, 
ХЮО, 2 — осевое сечение паратипа, Х90; 3 — Ыойозіпеііа йіщіаіа Вгабу, 
типовой вид (лектотип), пермь, Англия, Х48; 4 — Соіапіеііа ратѵа (Соіа- 
пі), типовой вид, реконструкция раковины (разломанная часть ее показы- 
вает строение раковины в осевом и горизонтальном сечениях), верхняя 

пермь, X 50 

ки), у специализированных спирально-конических форм могут 
возникать вертикальные и горизонтальные перегородки, созда- 
ющие многочисленные камерки; микроструктура стенки грану- 
лярная, у некоторых двухслойных форм один из слоев может 
быть волокнистым. Устье простое, единичное или множествен- 
ное (с дополнительными ареальными шовными отверстиями) . 
Поздний девон — триас. Более 50 родов (рис. 31). 

Отряд Раіаеоіехіиіагіісіа Ноііепе^ег еі Ріііег, 1975. 

Палеотекстулярииды 

Раковина свободная, многокамерная, спирально-винтовая 
двухрядная или два ряда камер свернуты в плоскую спираль, 
так что снаружи видны чередующиеся камеры последнего обо- 
рота; ранняя стадия у некоторых спирально-винтовых форм 
спирально-плоскостная или неправильно-клубковидная (плек- 
тогироидная), поздняя — однорядная; спирально-плоскостные 
раковины на поздней стадии могут быть развернуты. Стенка 
кальцитовая, пористая, однослойная (гранулярная) или двух- 
слойная (с гранулярным наружным слоем и волокнистым внут- 
ренним), может включать агглютинированный материал, про- 
стая или с внутренними вторично образованными столбиками 

5 Зак 324 65 



или перегородками. Устье единичное (внутрикраевое или тер- 
минальное) или множественное (в виде ряда крупных отвер- 
стий или ситовидное), простое. Девон — пермь. Более 30 ро- 
дов (рис. 32). 



Рис 31 Отряд ЕпсІоШугійа: 1, 2 — ЕпёоІЬуга Ьслѵтапі РЬіІІірз, типовом 
вид нижний карбон, Англия, Хб4: 1 (а, б) — внешний вид, 2 — экватори- 
альное сечение; 3, 4 — ЬоеЫісЬіа атшопоісіез (Вгасіу), типовом вид, ниж- 
ний карбон (визе), Англия: 3(а, б) — внешний вид, 4 — экваториальное 
сечение Х64- 5 6 — Вгасіуіпа гоіиіаіа (ЕісЬтѵаІсІ), типовой вид, нижнии 
карбон’ (визе), Самарская область: 5(о, б) — внешний вид, 6 — экватори- 
альное сечение, ХІ4; 7(д — в) — Теігаіахіз сопіса ЕЬгепЬег^, типовой вид, 

карбон, Англия, Х51 



Рис. 32. Отряд Раіаеоіехіиіагіійа: 1 — Рзеисіораітиіа раітиіоісіез СизЬтап 
еі ЗіаіпЪгоок, типовой вид (голотип), девон, США, ХІ27; 2, 3 (а, б) 
Зетііехіиіагіа ііютазі А. К. МШег еі Сагтег, типовой вид, средний — позд- 
ний девон, США, Х86 (2 — влажный экземпляр, показывающий межсеп- 
тальные столбики); 4 (а— в), 5 — Раіаеоіехіиіагіа егаЬатепзіз (СизЬтап 
еі Ѵаіегз), средний — поздний карбон, США: 4 — Х35, 5 — ХІЮ; о(а, 
б ), 7 — Сіітасаттіпа апіщиа (Вгасіу); 6(а, б) — типовой вид (гипотип), 
ранний карбон, Шотландия, Х26; 7 — схема внутреннего строения; 8 (а, 
б ) — Візегіаттіпа игаііса СЬегпузЬеѵа, типовой вид (голотип), ранний 
карбон, Северный Урал, Х53 

Отряд Ризиііпіііа \Ѵеёекіпд, 1937. Фузулшшды 

Раковина сравнительно крупных размеров (до 15 мм), сво- 
бодная, многокамерная, спирально-плоскостная, инволютная, 
от диекондальной или чечевицеобразной до веретенообразной 
или шаровидной; у некоторых форм ранняя стадия неправиль- 
но-клубковидная (стрептоспиральная), поздняя может быть 
развернута; септы плоские, волнистые или складчатые (сосед- 
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Рис. 33. Отряд Ризиііпісіа: 1 — схема строения раковины Ризиііпеііа: нк — 
начальная камера, с — септы, сш — септальные швы, у — устье, х — хо- 
маты, оз — осевые заполнения, т — туннель; 2 — схема строения складча- 
тых септ: С[ — септа, Сг — последующая септа (частично удалена, а след 
ее соприкосновения со стенкой предыдущего оборота показан пунктиром); 
3, 4 — Ризиііпа суІішМса РізсЬег бе Ѵ/аІбЬеіш, типовой вид, средний кар- 
бон, Подмосковная котловина, осевое сечение, Х20; 5 — Тгііісііез зесаіісиз 
Зау, типовой вид, верхний карбон, Самарская Лука, осевое сечение, ХІ2; 
о — Ргоігііісііез діооиіозиз Риіф, типовой вид, верхний карбон, Донбасс, 
осевое сечение, Х20; 7 — ЗсЬиЬегіеІІа тиііегіебі ТЬотрзоп еі МШег, ниж- 
няя пермь, Мексика, осевое сечение, Х20 


тумом расположен толстый слой — кериотека, с крупными по- 
ровыми каналами, образующими в нижней части слоя более 
широкие полости — альвеолы, разделяющиеся трабекулами; у 
некоторых специализированных фузулинид имеются вторичные 
выросты стенки — - септулы, располагающиеся между септами 
продольно (аксиальные септулы) и в .перпендикулярном на- 
правлении (спиральные септулы), которые бывают первого и 
второго порядков; дополнительные скелетные образования в 
виде хомат, псевдохомат, парахомат и осевых заполнений. 
Устье единичное или множественное (в виде ряда отверстий) в 
основании септы, могут присутствовать дополнительные отвер- 
стия в септе (куникулы). Карбон — пермь, расцвет в среднем 
и позднем карбоне. Нередко являются породообразующими 
(фузулиновые и швагериновые известняки). Более 100 родов 
(рис. 33, 34) . 



Рис. 34. Отряд Ризиііпіба. Строение стенки раковины фузулинид: 1 — 
стенка однослойная, 2 — стенка двухслойная в двух оборотах и одно- 
слойная в предыдущих, 3 — стенка двухслойная в последнем обороте и 
трехслойная в предыдущих, 4 — стенка трехслойная в последнем обороте 
и четырехслойная в предыдущих, 5 — стенка толстая двухслойная (аль- 
веолярная); п — протека, т — тектум, нт — наружный текториум, вт — 
внутренний текториум, д ■ — диафанотека, к — кериотека, тр — трабекулы 


ние складки могут срастаться, образуя вторичные камерки). 
Стенка раковины кальцитовая, пористая, гранулярная, тонкая 
или толстая; тонкая стенка однослойная или дифференцирова- 
на на несколько слоев: однослойная, состоящая из однородно- 
го слоя — протеки; двухслойная, над протекой развивается тон- 
кий темный слой — тектум; трехслойная, состоящая из проте- 
ки, тектума и нового слоя, покрывающего его, — наружного 
текториума; у более продвинутых форм стенка становится че- 
тырехслойной — на месте протеки развивается более светлый 
слой — диафанотека и подстилающий его более темный — 
внутренний текториум. Толстая стенка двухслойная: под тек- 
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Отряд Іпѵоіиііпісіа НоЬепе^ег е( РШег, 1927. 

Инволютиниды 

Раковина свободная, двухкамерная, состоящая из округлой 
начальной камеры и второй длинной псевдотрубчатой, сверну- 
той в плоскую, неправильно-клубковидную или трохоидную 
спираль, иногда комбинированную (на ранней стадии клубко- 
видную, на поздней — плоскую). Стенка кальцитовая или ара- 
гонитовая, пористая, простая, у наиболее древних представите- 
лей двухслойная (внутренний слой гранулярный, наружный — 
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Рис. 35. Отряд Іпѵоіиііпісіа: 1—3 — АгсЬаегіізсиз каггегі ВгаЗу, типовой 
вид (синтипы), Хб4: Іа — вид с боковой стороны, 16 — вид с перифериче- 
ского края, 2 — осевое сечение; 3 — экваториальное сечение; 4 (а, б) — 
Іпѵоіиііпа Ііаззіса (.Іопез), типовой вид (гипотип), нижняя юра, Англия, 
Х35; 5 (а— в) — ТгосНоІіпа сопіса (ЗсЫитЬегдег), типовой вид, средняя 

юра, ФРГ, Хбб 


волокнистый) , у продвинутых форм однослойная, волокнистая, 
может иметь вторичные отложения в виде столбикоподобных 
структур на одной или обеих сторонах раковины; у некоторых 
специализированных форм имеется пупочная система кана- 
лов. Устье раковины единичное, на конце трубчатой камеры, 
у некоторых продвинутых форм множественное с дополнитель- 
ными отверстиями вдоль спирального шва между последова- 
тельными оборотами спирали. Карбон — ранний мел. Более 
25 родов (рис. 35). 

Подкласс МШоІаіа Заійоѵа, 1981. Милиоляты 

Бентосные, преимущественно морские, реже ^солоновато- 
водные фораминиферы с секреционной известковой раковиной 
из высокомагнезиального кальцита; формы ^двухкамерные или 
многокамерные. Известен один современный род- Зсріатшіпа 
с однокамерной непористой раковиной, ведущий прикреплен- 
ный образ жизни, по всей вероятности, вторично упрощенный. 
Раковины преимущественно спирально-плоскостные или пра- 
вильно-клубковидные с трубчатыми камерами и наличием у 
многих форм флексостиля — трубчатого отростка начальной 
камеры. Стенка раковины «фарфоровидная», непористая в 
постэмбриональной стадии или с нерегулярными псевдопора- 
ми, с внутренними столбиками или перегородками, трехслои- 
ная, микроструктура игольчатая, помимо внутренней органиче- 
ской выстилки в стенке имеется довольно толстый основной 
слой игольчатых беспорядочно расположенных кристаллов, вы- 
стланный изнутри и снаружи тонкими слоями кристаллов, ори- 
ентированных параллельно поверхности стенки. Наружный 
(поверхностный) слой состоит из игольчатых или плитчатых 
кристаллов, расположенных в виде черепицеподобной, мозаич- 
ной, кирпичной или паркетной кладки; у некоторых форм на- 
ружный слой включает небольшое или значительное количе- 
ство агглютинированного материала. Каліщитовые кристаллы 
у милиолят образуются не на месте будущей стенки, а в пу- 
зырьках цитоплазмы, где они упаковываются и затем транс- 
портируются к стенке формирующейся камеры (Вегтоій, Зршй- 
Іег, 1978). Устье раковины единичное или множественное, про- 
стое, дополнительные структуры главным образом в виде зу- 
ба различной сложности, иногда шейки. Поверхность раковины 
гладкая или скульптированная. Репродуктивный жизненный 
цикл автогамный; при гаметогенезе образуются ^двухжгутико- 
вые гаметы. Гетерофазное чередование поколений со жгутико- 
выми гаметами без образования агрегатов (сизигиев) гамон- 
тов. Формы гетерокариотные. Гамонты и агамонты (шизонты) 
могут различаться по раковине. У некоторых видов никаких 
форм полового процесса не найдено, и их размножение осуще- 
ствляется только бесполым путем. Карбон современные. 
В подкласс входят 4 отряда: СогпизрігЫа, Міііоііба, Зогіііба, 
Аіѵеоііпіба. 


71 


Отряд Согпизрігійа Лгоѵес, 1953. Корнуспириды 


Раковина свободная или прикрепленная, двухкамерная (как 
исключение однокамерная) или многокамерная, спирально- 
плоскостная, от эврлютной до инволютной, иногда частично или 
полностью неправильно-клубковидная, как исключение спи- 
рально-коническая; состоит из иролокулуса с флексостилем или 
без него и следующих далее одной (у двухкамерных форм) 
или многих трубчатых камер; на поздней стадии роста рако- 
вина иногда развертывается и выпрямляется или переходит в 
циклический тип строения. Стенка простая. У специализирован- 
ных форм на ранней стадии простая, на поздней — с внутрен- 
ними вторичными перегородками, неполностью подразделяю- 
щими камеры на многочисленные камерки. Устье раковины 
обычно единичное, простое, иногда с ободком или на шейке, 
как исключение множественное, состоящее из мелкйх отвер- 
стий, расположенных в один ряд на устьевой поверхности. Кар- 
бон — современные. Появившись в карбоне, наибольшее рас- 
пространение и развитие получили в юрское время. Более 
50 родов (рис. 36) . 


Отряд МИіоНда Эвіа^е еі Негоиагф 1896. Милиолиды 


Раковина свободная, многокамерная, правильно-клубковид- 
ная, состоит из иролокулуса с флексостилем и 1 — 2 камер, рас- 
положенных в одной плоскости в 0,5 — 1,5 оборота, и следую- 
щих далее трубчатых камер, длиной в 0,5 оборота каждая, на- 
вивающихся клубкообразно в нескольких взаимопересекающих- 
ся плоскостях, расположенных под углами 120, 144° и как ва- 
риант этого типа 154,3°; на поздней стадии роста у некоторых 
форм правильно-клубкообразное навивание переходит в прямо- 
линейно-однорядное или вторичное спирально-плоскостное с 
расположением камер под углом 180°; в последнем случае каж- 
дый оборот может состоять из двух эволютно- или инволютно- 
навивающихся камер либо из 3 — 8 и более; при полной объем- 
лемости последней из двух камер раковина снаружи выглядит 
однокамерной. Стенка раковины преимущественно простая, у 
сравнительно немногих продвинутых форм с перегородками, 
подразделяющими камеры на камерки. Устье единичное, обыч- 
но с зубом различной сложности или множественное (ситовид- 
ное, лабиринтовое, иногда лучистое) . Юра — современные. Ми- 
лиолиды, появившись в юре, наиболее широкое распростране- 
ние и развитие получили в неогене. Формы эвригалинные, эв- 
ритермные, обитали от сублиторали до батиальной зоны 
(4000 м), могут образовывать милиолидовыё известковые илы 
или пески. Более 60 родов (рис. 37) . 



Рис. 36. Отряд Согпизрігісіа: 1(а, б) — Согпизріга рІапогЬіз (ЗсЬиІіге), 
современная форма, Мексиканский залив, Х224; 2 (а, б) — РізсЬегіпа гЬо- 
йіепзів Тегчиеш, типовой вид (голотип), современная форма, Средиземное 
море, Х79; 3 — ЫиЬесиІіпеІІа Ьідоіі СизЬшап, типовой вид, верхняя юра 
(Оксфорд), Франция, Хб5; 4 — ОрЫЬаІгпійіит Ііазіса (КиЫеі еі 2\ѵііщ1і), 
типовой вид (голотип, мегасфернческий экземпляр), нижняя юра, Швейца- 
рия, ХІ4; 5 (а, б) — О. асиіітагдо (Вгабу), современная форма. Север- 
ная’ Атлантика, Х48; 6, 7 — Оізсозрігіпа ііаііса (Созіа), современная фор- 
ма; 6а — экваториальное сечение, показывающее строение камер, XII, 
66 — центральная часть раковины Х58, 7 — часть раковины со стороны 

устья, Х44 
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Рис 37 Отряд МіІіоІМа: 1{а—в) — Міііоіа захогшп (Ьатагск), типовой 
вид, эоцен (лютет), Франция, Х26; 2 (а, б) — Наиегіпа сотргезза <ГОгЫ§- 
пу, типовой вид (голотип), миоцен, Австрия, х57; 3(а в) — • (Зиіпчиеіоси- 
Ііпа зетіпиіит (Ьіппе), типовой вид (неотип), современная форма, при- 
брежные пески Италии, Х35; 4(а—в) — ЗірЬопорегІа шасЬеайіі Ѵеііа, 
типовой вид (голотип), нижний плейстоцен, Новая Зеландия, Х36; 5(а, 
б) — Тгііосиііпа Ігідопиіа (Ьашагск), типовой вид, эоцен (лютет), Фран- 
ция, 6 — РаЬиІагіа оѵаіа Коіззу, общий вид, ХЮ; 7 — горизонтальное 
сечение микросферического экземпляра, Х41 


Отряд ЗогіШа Заідоѵа, 1981. Соритиды 

Раковина обычно свободная, реже прикрепленная, много- 
камерная, преимущественно крупная, спирально-плоскостная 
вся или только на ранней стадии, на которой у некоторых форм 
за пролокулусом следует вторая трубчатая неподразделенная 
камера, на поздней стадии развернутая однорядная или цик- 
лическая. Стенка простая или с внутренними межсептальными 
столбиками (септулами), не делящими камеры на изолирован- 
ные полости, у специализированных форм с радиальными пе- 
регородками, подразделяющими камеры на камерки, связь 
между которыми осуществляется с помощью столонов. Устье 



Рис. 38. Отряд ЗогШба: 1(а, б) — РепегорНз ріапаіиз (РісЫеІ еі Моіі), 
типовой вид (голотип), современная форма, Средиземное море. Х45; 2, 3 
Зогііез таг^іпаііз (Ьатагск), типовой вид: 2 (а, б) — нижний миоцен, Ве- 
несуэла, ХЗЗ, 3 — современная форма, север Тихого океана, сечение ран- 
них стадий мегасферической формы, Х50; 4 — - ОгЬВоШез сотріапаіа Ьа- 
тагск, типовой вид, средний эоцен (лютет), Франция, часть боковой сто- 
роны, показывающая циклическое строение раковины и многочисленные 

камерки, хЮ 
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раковины единичное, у продвинутых форм множественное, в 
виде многочисленных отверстий, простое, может варьировать 
по положению. Поздний триас — современные. Более 40 родов 
(рис. 38). 

Отряд АІѵеоІіпМа МікЬаІеѵісЬ, 1980. Альвеолиниды 

Раковина свободная, многокамерная, обычно крупная (до 
8 — 10 ом), от шарообразной до веретеновидной, спирально- 
плоскостная, инволютная, пролокулус с флѳксостилем, за кото- 
рым, по крайней мере у микросферических форм, следуют ран- 
ние обороты с правильно-клубковидным навиванием. Стенка с 
внутренними вторичными радиальными и горизонтальными пе- 
регородками (септулами), подразделяющими камеры на один 
или более слоев (этажей) вторичных камерок с системой пре- 
септальных и постсептальных проходов («каналов») между 
ними. Устье раковины простое, обычно множественное, состоя- 
щее из одного или нескольких рядов многочисленных округлых 
отверстий, изредка сливающихся в щель; иногда наблюдаются 
дополнительные шовные устья. Мел (поздний альб) — совре- 
менные. Ископаемые формы найдены только в неритических 
осадках, раковины многих крупных форм встречаются в боль- 
ших количествах и потому являются породообразующими; со- 
временные представители живут в тропических морях на глуби- 
нах от 10 до 80 м. Около 45 родов І(рис. 39) . 



вп 


Рис. 39. Отряд Аіѵеоііпіба: 1 — схема строения раковины Ргаеаіѵеоііпа сге- 
4асеа (4’АгсЬіас) с частично вскрытыми внутренними полостями в осевом и 
экваториальном сечениях; к — камеры, сш — сетпальные швы, сп — сеп- 
тальная поверхность, у — устье, ду — дополнительные устья, вп — вто- 
ричные перегородки, вк — вторичные камерки, пп — предсептальный про- 
ход («канал»); 2 — Аіѵеоііпа ргітаеѵа Ьшімчді, экваториальное сечение 
начального отдела раковины, видно правильно клубковидное навивание 

первых оборотов, Х77 
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Подкласс ЗрІгШіпаіа Мазіакоѵа, 1990. СпирилланатЫ 

Бентосные морские фораминиферы с секреционной извест- 
ковой двух- или многокамерной спирально свернутой ракови- 
ной. Стенка из высокомагнезиального кальцита, стекловатая, 
пористая (поры с ситовидными пластинками), однослойная, 
микроструктура монокристаллическая, представляющая собой 
такую структуру, в которой отдельные кристаллы неразличи- 
мы, А — оси ориентированы вдоль оси завивания раковины, 
С — оси параллельны ее боковым сторонам. Репродуктивный 
жизненный цикл пластогамный, гаметы амебоидные. Формы 
гетерокариотные. В отличие от подавляющего большинства фо- 
раминифер гамонты характеризуются маленькой начальной 
камерой и раковиной, а агамонты (шизонты) имеют большую 
начальную камеру и раковину при обратном соотношении у 
других фораминифер. Триас? — юра — современные. Вклю- 
чает один отряд Зрігііііпійа. 

Отряд 5рігі11іпі(1а НоЬепе^§ег еі РІНег, 1975. 

Спириллиниды 


Раковина свободная, у простых форм двухкамерная, состоя- 
щая из пролокулуса и второй длинной трубчатой камеры, свер- 
нутой в плоскую или коническую, иногда винтовую спираль, у 
продвинутых форм спирально-коническая раковина на поздней 
стадии септирована с образованием двух камер в обороте или 
становится полностью многокамерной. Стенка простая, у про- 
двинутых форм — с вторичными радиальными перегородками. 
Устье единичное, простое, у двухкамерных форм на конце 
трубчатой камеры, у многокамерных — на пупочной стороне. 
Триас? — юра — современные. Более 20 родов (рис. 40). 







Рис. 40. Отряд ЗрігШіпісІа: 1 (о — в ) — ЗрігіШпа ѵіѵірага ЕЬгепЬег§, типо- 
вой вид (неотип), современная форма, Флорида, ХІ50; 2 (а — в) — Раіеі- 
Ііпа согги^аіа \Ѵі11іаш5оп, типовой вид (голотип), современная микросфе- 
рическая форма, Канада, Х100 
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Подкласс Ьадепаіа Мазіакоѵа, 1990. ЛагенатЫ 

Обособленная недостаточно изученная группа морских бен- 
тосных, преимущественно свободных, реже прикрепленных фо- 
раминифер с секредионной известковой (кальцитовой) ракови- 
ной. Формы многокамерные: однорядные, спирально-плоскост- 
ные или спирально-винтовые, часто гетераморфные, иногда вто- 
рично-однокамерные. 

Стенка раковины гиалиновая (стекловатая), тонкопористая, 
простая; септа однослойная (моноламеллярная) ; наружная 
стенка с вторичным утолщением различного типа или без не- 
го. Микроструктура стенки раковины призматическая, состоя- 
щая из призм кальцита, ориентированных С-осями перпенди- 
кулярно к стенке раковины (оптически радиальная микро- 
структура) ; биокристаллы кальцита образуются на месте бу- 
дущей стенки в результате биоминерализации первичной ор- 
ганической мембраны (матрицирующий тип биоминерализа- 
ции), рост кристаллов односторонний, предполагается, что 
кристаллические единицы обволакиваются органической мем- 
браной (многие детали микроструктуры стенки не вполне яс- 
ны). Устье раковины преимущественно единичное, обычно лу- 
чистое (характерное для лагенат) , простое или сложное (с 
устьевой дудкой или камерной) , очень редко множественное 
(ситовидное), по положению терминальное или перифериче- 
ское, характерное для лагенат. 

Поверхность раковины гладкая или скульптированная. 
Данные о жизненных циклах и ядерном аппарате пока отсут- 
ствуют. Гамонты и агамонты (шизонты) могут различаться по 
раковине. Пермь — современные. Два отряда Ьа^епШа, Роіу- 
тогрЫпШа. 

Отряд Ьа§епі<Іа Ьапкезіег , 1885. Лагениды 

Раковина свободная, многокамерная; однорядная, спираль- 
но-плоскостная, иногда вторично-однокамерная; формы моно- 
морфные или гетераморфные (на ранней стадии спирально- 
плоскостные, на поздней — однорядные, как исключение спи- 
рально-конические). Стенка раковины кальцитовая, тонкопори- 
стая, простая. Септа однослойная (моноламеллярная), наруж- 
ная стенка с вторичным утолщением различного типа или без 
него; микроструктура радиальная, поверхность гладкая или 
скульптирована ребрами, шипами, бугорками, ячеями. Устье еди- 
ничное, своеобразное, характерное для лагенид, лучистое, ре- 
же округлое, овальное или щелевидное, простое, может быть 
сложное (с устьевой камерной), очень редко множественное 
(ситовидное), по положению терминальное или перифериче- 
ское. Средний карбон — современные. Появившись в среднем 
карбоне, лагениды получили наибольшее развитие и распрост- 
ранение в юрское и раннемеловое время; довольно широко 



Рис. 41. Отряд ЬацепісЗа: 1(а, б) — Ьадепа зиісаіа (ХѴаІкег еі .ІакоЬ), ти- 
повой вид, современная форма, Тихий океан, Х80; 2(а, б) — Иосіозагіа 
гасіісиіа (Ілппе), типовой вид (голотип), верхний плиоцен, Италия, Х40; 
3 — Иепіаііпа сиѵіегі й’ОгЫдпу, типовой вид, современная форма, Мекси- 
канский залив, Х22; 4(а, б) — Ілпщіііпа сагіпаіа сГОгЫдпу, типовой вид 
(голотип), современная форма, Карибское море, Х15; 5(а, б) — Маг§іпц- 
Ііпа гарііапиз сГОгЫ^пу, типовой вид (голотип), плиоцен, Италия, ХбО; 
6(а, б) — Ьепіісиііпа гоіиіаіа (Ьатагск), типовой вид (голотип), верхний 
мел (сенон), Франция, ХЗО; 7(а, б) — Ѵадіпиііпа Іе^итеп (Ьіппе), типо- 
вой вид, современная форма, Адриатическое море, X 1 5; 8(а , б) — Ыпр;и- 
Ііпорзіз сагіоіогіепзіз Вогпетапп, современная форма, Тихий океан, х20; 
9 ( а — г ) — Ріесіоігошіісиіагіа сопсаѵа ІлеЬиз, типовой вид (голотип), эоцен, 

ФРГ, Х44 
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были распространены в лозДнемеЛовоб й палеогеновое йремя; 
современные представители лагенид^ оби т а ют « а Р а зпых глуб 
нах Мирового океана, от неритовои области до батиально . 
Более 80 родов (рис. 41). 

Отряд РоІушогрЫпІёа Жеёекіші, 1937 . Полиморфиниды 

Раковина свободная, реже прикрепленная многокамерная, 
у свободноживущих форм спирально-винтовая, у прикреплен 
1х состоит из камер, соединенных в неправильные ряда 
Стенка раковины кальцитовая, тонкопористая, лростая.^ Септа 
однослойная (моноламеллярная); наружная ^ я . 

ным утолщением или без него; микроструктура Р а Д иальІ ^’ 
поверхность гладкая, реже скульптирована б >'™Р ка ^ “ И ^ ое 
-нами Устье единичное округлое, пучистое или щелевидное, 
иногда множественное - в виде устьевых Т РУ^ К Л ^ К ^ И Р ЛИ 
ности раковин, может быть сложное (с устьевой 
камерной), по положению терминальное или ареальное. Позд 
няя пермь — современные. Более 20 родов (рис. 42) . 



о 

Р„с. 42. Отряд 

ы 8 пу, типовой вид миощн (бу? А I ) ■ Ф т р иповоі ( вид ’ (прикрепленный), 
ЬегшзрЬаепса (Лопез Рагкег « У ,” еѵІ5 Ьпез, типовой вид. верхний 

™ ГР— 

Г, Р “(П а - Оо&Т.еѵіг.І* Аые"У. ™"»°“ Л» 7 |ГГ- 
современная форма. Фолклендские острова 

О. Ііпеаіа (ХѴІІІІашзоп), современная форма (видна устьевая т» у 

КЗ, X 
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Подкласс роіаііаіа МікНаІеѵісН, 1980. Роталиаты 

Подкласс включает обширную группу преимущественно 
морских бентосных, большей частью свободных, реже прикреп- 
ленных фораминифер с секреционной известковой (преимуще- 
ственно кальцитовой, реже арагонитовой) раковиной. Формы 
многокамерные, спирально свернутые (спирально-конические, 
спирально-плоскостные и спирально-винтовые). Стенка рако- 
вины гиалиновая, пористая; обычно простая, у продвинутых 
форм с вторичными перегородками; поры регулярные в виде 
оформленных лоровых канальцев различной частоты, размера 
и даже формы, у многих форм с поперечными органическими 
ситовидными пластинками; септа однослойная, двухслойная или 
с септальным клапаном (вторично-двухслойная, именуемая ро- 
талоидной). Наружная стенка с вторичным утолщением раз- 
личного типа; продвинутые и специализированные формы (с ро- 
талоидной септой) имеют каналовую систему различной слож- 
ности. Микроструктура стенки раковины призматическая, со- 
стоящая из призм кальцита или арагонита, ориентированных 
С-осями перпендикулярно к стенке раковины (оптически ра- 
диальная микроструктура) или наклонно под углом 45° (опти- 
чески зернистая микроструктура); иногда наблюдаются проме- 
жуточный или составной типы; биокристаллы кальцита или 
арагонита у роталиат образуются на месте будущей стенки в 
результате биоминерализации первичной органической мембра- 
ны (матрицирующий тип биоминерализации), рост кристаллов 
односторонний или двухсторонний, кристаллические единицы 
обволакиваются органической мембраной. Устье раковины еди- 
ничное или множественное, с широким развитием дополнитель- 
ных устьев различного строения и положения, простое или 
сложное (с внутренними устьевыми пластинками, желобками 
или дудками, нередко соединяющимися со стенкой камер или 
между последовательными камерами). Поверхность раковин 
гладкая или скульптированная. 

Репродуктивный жизненный цикл в основном двух типов: 
без образования агрегатов (сизигиев) гаімонтов или с агрега- 
цией гамонтов (лластогамный тип); у некоторых форм авто- 
гамный жизненный цикл. При половом размножении образуют- 
ся двух- и трехжгутиковые гаметы, у некоторых редких форм 
гаметы вторично-амебоидные. Формы гетерокариотные, т. е. 
обладают ядерным дуализмом, при котором ядра дифференци- 
рованы на генеративные и вегетативные (соматические). Га- 
монты и агамонты (шизонты) могут различаться по раковине: 
часто агамонты больше гамонтов и отличаются размером на- 
чальной камеры; у некоторых форм нет морфологической диф- 
ференциации между гамонтами и агамонтами. 

Средний триас — современные. Четыре отряда: Коіаііігіа, 
ОгЬіІоійіда, МшптиІШсіа, Виіітіпісіа. 


6 За к. 324 
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Рнр 44 Отояд Коіаііісіа: На— в) — Оаѵеііпеііа регіиза (Магззоп), типо- 
вой' вид, верхний мел (Маастрихт), ФРГ (о. Рюген), Х72; 2(а—в) — Рзеи- 
4оеаѵе1іпе11а сіетепііапа (З’ОгЬідпу, типовои вид, верхний ме к і (пе Р хнии 
кампан), Франция, Х74; 8(а~в) - СіЪісіёонІез ег.^аіепзіз Вгоігсп ти- 
повой вид, верхний мел (верхний сантон), Украина, Хб°, (« Ппикас’ 
гепеііа топіегеіепзіз Магіе, типовой вид, верхний мел (кампан), Прикас- 
пийская впадина, Х50; 5(а-в ) - Коіаііа ігосЬнЗ. огтіз (Ьатаг^Ю типо- 
вой вид, средний эоцен (лютет), Франция Х31; 6(а-в) - Аттопіа Ьес^ 
сагіі (Ілппе), типовой вид, современная форма, Черное море, ХЗЗ, /\ а 


Отряд ІЫаМісіа Ьапкезіег, 1885. Роталииды 

Раковина преимущественно свободная, реже прикрепленная, 
многокамерная, обычно спирально-коническая, иногда спираль- 
но-плоскостная, редко спирально-винтовая, на поздней стадии 
может быть развернутая до одно- или двухрядной, у некоторых 
прикрепленных форм наблюдается неправильный рост камер, 
иногда сменяющийся в конце роста кольцевым навиванием. 
Стенка' раковины кальцитовая или арагонитовая, пористая, 
простая; септа одно- или двухслойная, у продвинутых форм, 
имеющих каналовую систему, вторично-двухслойная (с септаль- 
ным клапаном), наружная стенка с вторичным утолщением 
различного типа, иногда без него; микроструктура радиальная 
или зернистая, у некоторых форм промежуточного типа. Устье 
единичное, простое или с внутренними различно расположен- 
ными устьевыми пластинками, подразделяющими камеры на 
две неравные части, по положению внутрикраевое, пупочное, 
пупочно-внутрикраевое, экваториальное, ареальное, перифери- 
ческое, может быть множественное, с дополнительными шов- 
ными или периферическими отверстиями, может состоять из 
группы лор. Поверхность раковины гладкая или скульптирован- 
ная. Средний триас — современные. Более 150 родов (рис. 43, 
44) . 


Отряд МшптиЩісІа Ьапкезіег, 1885. Нуммулитиды 

Раковина свободная, крупная (от нескольких миллиметров 
до 10—16 см в диаметре), дисковидная, чечевицеобразная или 
шаровидная, многокамерная, спирально-плоскостная, инволют- 
ная, полуинволютная или эволютная; на ранней стадии роста 
у некоторых форм слабо выражено спирально-коническое 
навивание; хорошо выражен диморфизм: микросферические 
раковины отличаются от мегасферических большими размера- 
ми раковины и числом оборотов, а также меньшим диаметром 
начальной камеры. Стенка раковины/ кальцитовая, пористая, 
обычно простая, у продвинутых форм с вторичными перегород- 
ками, подразделяющими камеры на многочисленные камерки; 
септа вторично-двухслойная (с септальным клапаном), наруж- 
ная стенка вторично-многослойная, микроструктура радиаль- 
ная; для всех нуммулитид характерно наличие внутри ракови- 
ны сложной системы каналов и дополнительных внутренних 
скелетных образований в виде столбиков, пронизывающих ра- 


в) — Саісагіпа зрепфегі (Сгпеііп), типовой вид, современная форма, Ти- 
хий океан (Адмиралтейский остров), ХЗО; 8(а, б) — ЕІрЬісНшп тасеііит 
(РісЫеІ еі Мооі), типовой вид, современная форма, Италия, х68 
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Рис 44. Отряд Коіаііісіа (продолжение): Ца—в) — Оиозіотіпа Ьісопѵеха 
Кгізіап — Тоіітапп, типовой вид (голотип), средний триас, Австрия, X 125; 
2 (а— в) — СегаІоЬиІішіпа сопігагіа (Кеизз), типовой вид (топотип), сред- 
ний олигоцен, Германия, Х90; 3(а— г) — КоЬегііпа агсііса с!’ОгЬі§пу, ти- 
повой вид, современная форма, Шпицберген, 3(а—в) — Х55; Зг — внут- 
реннее строение последней камеры, х 105; 4(а — в) — Ерізіошіпа гедиіагіз 
Те^иет, типовой вид, средняя юра, Австрия, Х72 

ковину и заканчивающихся у многих форм на поверхности гра- 
нулами. Поверхность раковины гладкая или гранулированная. 
Устье единичное, простое, расположенное в виде щели в осно- 
вании септальной поверхности последней камеры. Поздний мел 
(поздний Маастрихт) — современные. Нуммулитиды появились 
в позднемаастрихтское время, получили широкое развитие в 
теплых морях эоценового времени, последние представители 
их дожили до наших дней; вели малоподвижный образ жизни, 
обитали среди водорослей на различных грунтах мелководных 
участков моря с нормальной соленостью, предпочитая органо- 
генно-детритовые и песчаные грунты. В ископаемом состоянии 
скопление раковин нуммулитид образует нуммулитовые извест- 
няки, используемые с древних времен в качестве строительно- 
го камня (например, египетские пирамиды). Более 15 родов 
(рис. 45). 



Рис. 45. Отряд Ыишшиііііііа: Ца—е) — Ыиттиіііез (а, б, в — внешний 
вид, г — экваториальное сечение, д, е — осевое сечение); 2(а — е) — Аззі- 
Нпа (а, б, в — внешний вид, г — экваториальное сечение, д, е — осевое 
сечение); 3(а—е) — Орегсиііпа (а, б, в — внешний вид, г — экваториаль- 
ное сечение, д, е — осевое сечение); 4(а — г) — Орегсиііпеііа (а, б — внеш- 
ний вид, в — экваториальное сечение, г — осевое сечение) 

Отряд ОгЬііоібіба ВазЬскігоѵ еі АпІопізсЬіп, 1974. 

Орбитоидиды 

Вымершая группа фораминифер, имеющих свободную круп- 
ную (от нескольких миллиметров до 10 — 12 мм в диаметре) 
дисковидную, линзовидную, звездчатую или седловидно-изогну- 
тую раковину, многокамерную, сложно устроенную, с цикличе- 
ским расположением камер; на ранней і (эмбриональной) ста- 
дии роста раковина состоит из нескольких камер, образующих 
плоскую спираль (у микросферических форм), или из двух ка- 
мер, из которых вторая имеет различные формы і(у мегасфе- 
рических форм), далее следуют многочисленные концентриче- 
чески расположенные околоэмбриональные, экваториальные и 
боковые камеры юношеской и взрослой стадий. Стенка рако- 
вины кальцитовая, пористая, с вторичными перегородками, об- 
разующими многочисленные камерки; сообщение камер меж- 
ду собой и с внешней средой происходило с помощью пор и 
столонов (трубчатых отверстий) в стенках камер; септа пер- 
вично-двухслойная (биламеллярная), у специализированных 
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форм, обладающих «анальной системой, первично-однослойная, 
вторично-двухслойная (с септальным клапаном) ; наружная 
стенка вторично-многослойная, микроструктура радиальная; 
имеются дополнительные внутренние скелетные образования в 
виде столбиков, пронизывающих стенку и заканчивающихся 
на поверхности раковины гранулами. Устье отсутствует. По- 
верхность раковины может быть гранулированная, сетчатая, ре- 
же гладкая, некоторые формы имеют скульптуру в виде ре- 
бер, расходящихся от центра раковины. Поздний мел (кам- 
пан) — миоцен. Орбнтоидиды вели малоподвижный образ 
жизни в придонном слое воды, обитали в сублиторали теплых 
морей с нормальной соленостью. Более 30 родов (рис. 46). 



Рис. 46. Отряд ОгЬііоійісіа: 1(а, б) — ОгЪіІоісІез {аи]'азіі (Оеігапсе), типо- 
вой вид, верхний мел, Франция (а — экваториальное сечение, : Х40; б — 
осевое сечение, Х20); 2(а, б) — - Ьерійосусііпа тапіеііі (Могіоп), типовой 
вид, олигоцен, США, Флорида (а — экваториальное сечение, Х20; б — 

осевое сечение, Х40) 

Отряд ВиІітіпИа Ригзяепко, 1958. Булиминиды 

Раковина свободная, многокамерная, спирально-винтовая с 
двумя — четырьмя камерами в обороте, реже более, мономорф- 
ная или гетероморфная (биоморфная, триморфная), обычно с 
уменьшающимся числом камер в обороте, иногда до одной; 


как исключение известны полностью однорядные раковины; 
другая группа форм, относящаяся к отряду, обладает двухряд- 
ной спирально-плоскостной инволютной раковиной, иногда раз- 
вернутой на поздней стадии роста и даже в одном случае 
спирально-конической. Стенка раковины кальцитовая, тонкопо- 
ристая, простая; септа первично-двухслойная (биламеллярная), 
реже однослойная (моноламеллярная), наружная стенка вто- 
рично-многослойная; микроструктура радиальная или зерни- 



Рис. 47. Отряд Виіітіпіба: 1(а, б) — Тиггіііпа рироійез (Ыуіго), верхний 
олигоцен, Франция, X 1 15; 2, 3 — Еоиѵщегіпа ашегісапа СизЬтап, типо- 
вой вид (голотип), верхний мел (кампан), США (Техас): 2 (а, б) — внеш- 
ний вид, ХІ62; 3 — сечение, показывающее устьевые пластинки, ХІ06; 
4(а, б) ’ — ВоІіѵіпИа ^иа4^і1аіе^а (5с1і\ѵа§ег), типовой вид, современная 
форма, Филиппины, Х65; 5(а, б) — Виііщіпа тагеіпаіа 4’ОгЬщпу, типовой 
вид, современная форма, Италия, Х50; 6 (а, б) — ІТѵідегіпа рущпеа <ГОг- 
Ьі§пу, типовой вид, плиоцен, Италия, Х94; 7 (а, б) — Ріеигозіотеііа зиЬ- 
побоза (Кеизз), типовой вид, верхний мел (кампан), ФРГ, Х48; 8(а—в) — 
СаззісіиНпа Іаеѵідаіа (і’ОгЪщпу, типовой вид, современная форма, Италия, 
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стая; поверхность гладкая или скулвптирована различными 
ребрами или шипами. Устье обычно единичное, преимуществен- 
но сложное, с внутренней устьевой пластинкой в форме желобка 
или трубки (система устьевых пластинок, попарно соединяю- 
щих смежные камеры, образует так называемый устьевой ап- 
парат), реже устье простое і (без устьевой пластинки), единич- 
ное, иногда (множественное в виде ряда пор или ситовидное, 
реже с дополнительными отверстиями на септальных швах; 
форма устья обычно петлевидная, реже щелевидная или арко- 
видная, иногда округлая, устье расположено на шейке. Юра — 
современные. Более 100 родов (рис. 47). 

Подкласс ОІоЬщегіпаіа МікНаІеѵісН, 1980. Глобигеринаты 

Морские планктонные фораминиферы с секреционной из- 
вестковой (преимущественно кальцитовой, реже арагонитовой) 
раковиной. Формы многокамерные спирально-конические, спи- 
рально-плоскостные или спирально-винтовые; у некоторых со- 
временных форм на поздней стадии роста спирально-кониче- 
ская раковина может стать однокамерной. Стенка раковины 
гиалиновая, пористая (поры с поперечными органическими си- 
товидными пластинками, иногда слабо обызвествленными), 
простая (без внутренних скелетных образований); септа обыч- 
но первично-двухслойная, наружная стенка с вторичным утол- 
щением различного типа, иногда без него. Микроструктура 
стенки раковины призматическая, состоящая преимущественно 
из призм кальцита (иногда арагонита), ориентированных 
С-осями перпендикулярно к стенке раковины (оптически ра- 
диальная микроструктура) ; биокристаллы образуются как у ро- 
талиат, на месте будущей стенки в результате биоминерализа- 
ции первичной органической мембраны (матрицирующий тип 
биоминерализации), рост кристаллов двусторонний, кристал- 
лические единицы обволакиваются органической мембраной. 
Устье раковины единичное или множественное Г(у некоторых 
форм развиваются дополнительные устья), простое (без внут- 
ренних устьевых структур). Поверхность раковины обычно 
скульптированная, иногда гладкая, у некоторых современных 
хорошо адаптированных форм имеются длинные кальцитовые 
иглы, врастающие в псевдоподии; они образуют скелет, на ко- 
тором закреплены расходящиеся радиально неанастомозирую- 
щие псевдоподии; наружный слой цитоплазмы (эктоплазма) у 
таких форм широкий, пенистый, растянутый на иглах; во внут- 
реннем менее широком слое цитоплазмы (эндоплазма) помимо 
клеточных органелл, свойственных бентосным фораминиферам, 
имеются такие структуры, как везикулярный ретвкулюм, свя- 
занный, по-видимому, с планктонным образом жизни форами- 
нифер (он котролирует плавучесть организма с помощью ион- 
ного обмена и замещения тяжелых ионов легкими), и крипто- 
сомы, роль которых пока не установлена. Репродуктивные жиз- 



Рис. 48. Отряд ОІоЪідегіпігіа: 1{а, б) — ОІоЬі^егіпеІІоісіез аі^егіапиз СизЬ- 
тап еі Теп Оат, типовой вид, нижний мел (апт), Алжир, Х56; 2{а, б) — 
Ріапотаііпа Ьихіогб (СапёоШ), типовой вид, нижний мел (альб), США 
(Техас), Х84; 3(а—в) — ЗсЬаскоіпа сепотапа (ЗсЬаско), типовой вид, 
верхний мел (сеноман), ФРГ, X 195; 4(а—в ) — НейЬегдеІІа ігосоісіеа 
(ОапсІоШ), типовой вид, верхний мел (сеноман). Атлантический океан, 
Х75; 5(а—в) — Коіаіірога сизіітапі (Моггоѵ), типовой вид (топотип), 
верхний мел (сеноман), США (Канзас), ХбЗ; 6 (а— в) — ОІоЬоігипсапа 
агса (СизЬтап), типовой вид, верхний мел (нижний Маастрихт), США 
(Техас), Х70; 7(а— в) — Ки^офоЫ^еппа ги^оза (Ріиттег), типовой вид, 
верхний мел (Маастрихт), США (Техас), Х90 

ненные циклы плохо изучены; у некоторых современных форм 
размножение протекает без образования агрегатов (сизигиев) 
гамонтов. При половом размножении образуются только двух- 
жгутиковые гаметы, у некоторых представителей оно сопровож- 
дается образованием толстого поверхностного слоя (краст). 
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Формы гетерокариотные (обладают ядерньш дуализмом). Меж- 
ду гамонтами и агамонтами (шизонтами) нет существенных 
различий по раковине. 

Средняя юра — современные. Два отряда: СНоЫ§егіпіаа, 
Неіегоііеіісісіа. 

Отряд С1оЬі§егіпіба Ьапкезіег, 1885. Глобигериниды 

Раковина многокамерная спирально-коническая или спи- 
рально-плоскостная, у некоторых форм на поздней стадии 
роста может быть однокамерной или с двухрядным расположе- 
нием ікамер, среди наиболее древних представителей встреча- 
ются формы с неправильным спирально-коническим и даже спи- 
рально-винтовым типом строения раковины; камеры сфериче- 



Рис. 49. Отряд ОІоЬі^егіпігіа (продолжение): 1 (а, б) — Напікепіпа аІаЬа- 
тепзіз СизЬтап, типовой вид, верхний эоцен, США (Алабама), Х27; 2(а— 
в) — ОІоЬщегіпа Ьиііоісіез сГОгЪіщіу, типовой вид (гипотип), современная 
форма, Адриатическое море (Италия), Х87; 3(а — в) — ОІоЬідегіпоісІез ги- 
Ьег (сГОгЪщпу), типовой вид (гипотип), современная форма, Карибекое мо- 
ре, Х73; 4 (а — а) — ОІоЬогоіаІіа Іишісіа (Вгайу), типовой вид, современ- 
ная форма, Тихий океан, х44; 5(а, б) — Саіарзусігах сііззітіііз (СизЬтап 
еі Вептшбег), типовой вид (гипотип), олигоцен, Тринидад, Х46 
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ские, субоферические, радиально вытянутые, иногда с шипами 
или в различной степени уплощенные, часто с ікилеватым пе- 
риферическим краем; поверхность камер гладкая, бугорчатая, 
ячеистая, шиповатая, с радиальными ребрами или длинными 
поддерживающими пенистую эктоплазму иглами. Стенка ра- 
ковины преимущественно кальцитовая, у некоторых древних 
форм арагонитовая; септа преимущественно двухслойная, у 
некоторых форм с вторичным дополнительным слоем, наруж- 
ная стенка с вторичным утолщением различного типа или без 
него; у ряда форм во время гаметогенеза может развиваться 
поверхностный толстый слой (краст). Устье простое, единич- 
ное или множественное с широким развитием дополнительных 
устьев; единичное устье и главное (в случае множественного 
устья) по положению могут быть внутрикраевыми, пупочными, 
пупочно-внутрикраевыми, пупочно-спиральными или экватори- 
альными; дополнительные устья — шовные, внутрипупочные, 
надпупочные, ареальные; у некоторых форм множественное 
устье в виде многочисленных крупных пор или ситовидное. 
Средняя юра — современные. Современные формы особенно 
широко распространены в тропических и субтропических бас- 
сейнах. Не менее 70 родов (рис. 48, 49). 

Отряд НеІегоЬеІісіба Ригккепко, 1958. Гетерогелициды 

Вымершая группа многокамерных фораминифер. Раковина 
их спирально-винтовая двух-, трех-, реже четырехрядная, на 
ранних стадиях у некоторых форм спирально-плоскостная, на 
поздней — однорядная или многорядная; камеры сферические 
или субоферические; поверхность камер гладкая, мелкошипова- 
тая или с продольной ребристостью. Стенка раковины калвци- 
товая; септа только двухслойная, наружная стенка вторично- 
многослойная. Устье обычно единичное, в основании последней 
камеры, у форм с однорядным отделом, терминальное, иногда 
множественное і (имеются дополнительные отверстия вдоль 
швов между двумя соседними камерами или в основании од- 
ной или нескольких последних камер). Апт — олигоцен. Наи- 
более распространены в позднем мелу. Не более 20 родов 
(рис. 50). 

ЭКОЛОГИЯ И УСЛОВИЯ ЗАХОРОНЕНИЯ 

Фораминиферы являются преимущественно морскими орга- 
низмами, но кроме типично морских бассейнов некоторые их 
представители заселяют солоновато-водные, даже иногда прес- 
ные водоемы. Так, известны находки фораминифер в солоно- 
вато-водных и пресных бассейнах Сахары, ряд видов заходит 
на различное расстояние в эстуарии рек. Некоторые формы 
сохранились в виде реликтов в водоемах, отделившихся от мо- 
ря и сильно опресненных (оз. Эльтон). Известны находки фо- 
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Рис. 50. Отряд НеіегоЬеІісМа: 1 (а, б) — ОиетЬеШгіа сгеіасеа СизЬтап, 
типовой вид (голотип), верхний мел, США (Техас), Х312; 2(а, б) — Неіе- 
гоЬеІіх атегісапа (ЕЬепЬегд), типовой вид (голотип), верхний мел (ниж- 
ний Маастрихт), США (Техас), ХІ46; 3 — ВИагіпа посіозагіа \ѴЬі1е, па- 
леоцен, США (Арканзас), Х224; 4(а, б) — Касеті§иетЪе1іпа Ігисіісоза 
(Е§§ег), типовой вид, верхний мел (верхний сенон), США (Техас), ХП6; 
5 — РзеийощіетЬеІіпа ехсоіаіа (СизЬтап), типовой вид (гипотип), верх- 
ний мел (Маастрихт), США (Техас), Х116; 6(а, б) — - СЬіІо^иетЬеІіпа тісі- 

ѵауепзіз (СизЬтап), типовой вид, палеоцен, США (Техас), Х97 

раминифер в грунтовых водах и соленых 'колодцах Средней 
Азии. Предполагается, что это реликты миоценового моря, ког- 
да-то заходившего на территорию теперешних Каракумов. 
В условиях пониженной солености раковины фораминифер тон- 
кие, при повышенной солености — толстые. Для фораминифер, 
живущих в условиях значительного опреснения, характерна 
утрата извести вплоть до образования чисто органической ра- 
ковины. 

Существуют две биономические группы фораминифер: бен- 
тосная и планктонная. Бентосные фораминиферы наиболее 
многочисленны — около 3500 современных и ископаемых ро- 
дов; они живут на дне бассейна и распространены во всех зо- 
нах моря, начиная от супралиторали, где встречены в морских 
лужах и лагунах, и кончая максимальными глубинами абисса- 
ли. Бентосные фораминиферы в большинстве случаев являются 
свободноживущими формами и относятся к подвижному бен- 
тосу. С помощью псевдоподий они передвигаются по дну или 
водорослям или свободно лежат на дне и перекатываются то- 
ками воды. Живут они как на поверхности субстрата, на гра- 
вийном и песчаном дне или мягких илах, так и в верхнем слое 


осадка: некоторые формы существуют в слое й — 9 см и реДКд 
могут проникать в толщу жидкого осадка до 16 см. От харак- 
тера грунта зависит тип псевдоподий. Прямые жесткие псевдо- 
подии позволяют фораминиферам заякориваться в мягком 
грунте, удерживая равновесие в вертикальном положении; у 
форм, лежащих и ползающих по твердому субстрату, псевдо- 
подии более мягкие и слабые. 

Значительно меньшая группа бентосных фораминифер от- 
носится к прикрепленному бентосу. Прикрепление может осу- 
ществляться как органическим, так и минеральным цементом 
(преимущественно карбонатным). В первом случае после смер- 
ти организма и разложения органического цемента раковины 
фораминифер отделяются от субстрата и в ископаемом состоя- 
нии встречаются в свободном виде. О их прижизненном при- 
креплении можно судить лишь по наличию сильно уплощенной 
или искривленной прикреплявшейся стороны раковины. В слу- 
чае минерального цемента раковины и в ископаемом 1 состоянии 
остаются прикрепленными к различным объектам — крупным 
частицам осадка, гальке, раковинам других фораминифер, ске- 
летам организмов (моллюски, кораллы, иглы морских ежей). 
Некоторые виды поселяются в трубках полихет или в ракови- 
нах фораминифер. Немногочисленные формы являются пара- 
зитами фораминифер. 

Бентосные фораминиферы являются более древней группой, 
они появились в кембрии или докембрии. 

Вторая биономическая группа — планктонная — представ- 
лена сравнительно небольшим числом родов и видов (около 
130 современных и ископаемых родов). Представители ее оби- 
тают в пелагиали. В результате наблюдений, проводимых над 
современными планктонными фораминиферами, установлено, 
что в основном они живут на глубинах 0 — 300 м, причем наи- 
большая их концентрация фиксируется в интервале 10 — 50 м. 
Однако живые планктонные фораминиферы встречаются и на 
глубинах до 3000 м. Некоторые исследователи выделяют, кро- 
ме того, гемипланктонные и псевдопланктонные формы. Пер- 
вые из них поднимаются к поверхности воды только на корот- 
кое время, вторые прикреплены к плавающему материалу. 

Развитие морфологически и филогенетически обособленной 
группы фораминифер планктонного экологического типа нача- 
лось в раннем мезозое. Возникновение планктонных форами- 
нифер, по мнению американских исследователей А. Леблика 
и Е. Тэппен, могло быть реакцией на теплый климат и низкое 
содержание кислорода, растворенного в океанической воде, 
как следствие низкого содержания кислорода в атмосфере Зем- 
ли. В связи с этим к концу перми вымерли многие группы бен- 
тосных фораминифер і(ів их числе фузулиниды), а одна из со- 
хранившихся групп в раннем мезозое путем адаптивной радиа- 
ции дала начало формам, занявшим пелагиаль, верхние гори- 
зонты которой лучше снабжались кислородом. 
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Приспособлений фораминифер К пМнктОНному образу ЖйЗ- 
ни происходит путем повышения плавучести (флотации) орга- 
низма, которая достигается изменениями в строении цитоплаз- 
мы и скелета, в результате чего уменьшается плотность орга- 
низма и усиливается его сцепление с водой (увеличение по- 
верхности организма). Так, в цитоплазме образуются пузырьки 
газа, капельки жира и капельки менее соленой воды, а следо- 
вательно, менее плотной, чем морокая; на поверхности рако- 
вины формируется цитоплазменная орнаментация в виде скла- 
док, цитоплазма растягивается на шипах, увеличивая общую 
поверхность. У некоторых видов рода Назіщегіпа образуется 
пузыревидная органическая капсула. Плавучесть увеличивает- 
ся в результате образования сферической или сильно уплощен- 
ной раковины, развития лопастного характера контура рако- 
вины, вытягивания камер, образования на поверхности пустул, 
килей, ребер, шипов, игл, образования крупного главного устья 
и дополнительных устьев, крупных пор. При этом наблюдается 
экономичное использование раковинного вещества в зависимо- 
сти от окружающих условий. Так, у более мелководных форм 
стенка раковины более тонкая и более крупнопористая, у бо- 
лее глубоководных — стенка соответственно более толстая и 
более тонкопористая. Так как в холодных бассейнах плотность 
и вязкость воды выше, то там наблюдаются более тонкопори- 
стые раковины, а в теплых бассейнах — более легкие крупно- 
пористые. 

Соотношение количества раковин бентосных и планктонных 
фораминифер позволяет судить об относительной глубине бас- 
сейна — ц удалением от берега и углублением количество 
планктонных форм возрастает. 

Время жизни отдельных особей фораминифер у разных ви- 
дов различно и в значительной степени зависит от окружаю- 
щих условий. Существует мнение, что продолжительность жиз- 
ни планктонных фораминифер меньше, чем бентосных, и со- 
ставляет от двух недель до одного месяца. Среди бентосных 
фораминифер виды, представители которых имеют большие 
размеры, живут дольше, чем мелкие. Максимальная продол- 
жительность жизни бентосных фораминифер два года. 

Распространение бентосных и планктонных фораминифер в 
бассейнах Мирового океана контролируется рядом биотических 
и абиотических факторов. К биотическим факторам относятся 
пищевые — трофические связи, наличие хищников, паразитов 
и симбионтов. 

По способу питания среди фораминифер наблюдаются как 
фильтр аторы, захватывающие все мелкие пищевые частицы, 
взвешенные в воде (эти формы фактически являются всеядны- 
ми), так и хищники, захватывающие живую добычу сетью 
псевдоподий, — 1 плотоядные формы. Кроме того, есть форами- 
ниферы, питающиеся преимущественно водорослями, — расти- 
тельноядные. 


Ёрагами фораминифер, использующими их в качестве пи- 
щи, являются многие беспозвоночные — полихеты, ракообраз- 
ные, морские звезды и ежи, голотурии и другие, а также поз- 
воночные, питающиеся планктоном. Известны случаи сверле- 
ния раковин бентосных фораминифер нематодами и гастропо- 
дами, извлекающими из них цитоплазму. При этом сверлению 
подвергаются наиболее тонкие участки последней камеры или 
области пор. У агглютинирующих и планктонных форамини- 
фер следы сверления не наблюдались. 

Симбионтами фораминифер являются водоросли зооксантел- 
лы, живущие в их цитоплазме и выделяющие кислород. Однако 
при неблагоприятных условиях и отсутствии пищи форамини- 
феры переваривают зооксантелл. 

Абиотические факторы, влияющие на распространение фо- 
раминифер, следующие: температура, глубина, соленость, газо- 
вый режим, прозрачность вод, наличие турбулентных потоков 
и течений, наличие химических элементов в воде, количество 
растворенного карбоната кальция, количество органического 
вещества в осадке, характер донных осадков. Два последних 
положения касаются только бентосных фораминифер, а три 
первых являются наиболее важными факторами для всех фо- 
раминифер. 

Исследования показали, что расселение фораминифер яв- 
ляется зональным и зависит от природной зональности морей 
и океанов. Не отдельные факторы, а сумма всех факторов 
внешней среды определяет расселение фораминифер. 

По температуре поверхностных слоев воды, которая обус- 
ловлена как климатической зональностью, так и циркуляцией 
вод в Мировом океане, выделяются пять температурных обла- 
стей. Тропическая область (теплая) расположена между 22° 
с. ш. и 22° ю. ш., арктическая (холодная) — севернее 60° с. ш., 
антарктическая (холодная) — южнее 60° ю. ш. и две переход- 
ные: бореальная (умеренная) — между арктической и тропи- 
ческой и нотальная (умеренная) между антарктической и тро- 
пической областями. В некоторых участках Мирового океана, 
в связи с подъемом «і поверхности холодных вод у континен- 
тов (аивеллинг), эти границы смещаются. Так, в Тихом океане 
у побережья Северной Америки границы областей смещаются 
к югу, а у Южной Америки — к северу. Распространение 
планктонных фораминифер непосредственно контролируется 
температурной зональностью, в связи с чем по этой группе 
организмов в современном Мировом океане установлены сле- 
дующие зоны: арктическая и антарктическая, субарктическая 
и субантарктическая, две переходные, две субтропические и 
тропическая. Границы этих зон в значительной степени совпа- 
дают с границами температурных областей. При этом анализ 
географического распространения современных видов планктон- 
ных фораминифер позволил установить его биполярность. Она 
проявляется в поразительном подобии фораминиферовых фаун 
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В соответствующих парных зонах Северного и Южного полу- 
шарий (арктическая и антарктическая, субарктическая и суб- 
антарктическая, переходные и субтропические) . Современные 
планктонные фораминиферы по месту обитания подразделены 
на три основные группы: группу тепловодного пояса (от 40° 
с. ш. до 40° ю. ш.) и две группы холодноводных поясов — к 
югу и северу от тепловодного. Большинство видов принадле- 
жит тепловодному поясу. Это наводит на мысль, что здесь 
процессы эволюции происходили быстрее, чем в холодных во- 
дах. По количественному соотношению тепловодных и холод- 
новодных видов планктонных фораминифер в четвертичных 
осадках строятся климатические кривые, отражающие измене- 
ния климата. 

Биполярность в зональности современных планктонных фо- 
раминифер проявляется не только в симметричности (относи- 
тельно экватора) распространения аналогичных видовых ком- 
плексов, но и в противоположном направлении навивания спи- 
ральной раковины (право- и левозавернутые) у некоторых ви- 
дов, в частности у ОІоЬі^егіпа расЬубегта и ОІоЬогоіаІіа ігип- 
саіиііпоісіез в Северной и Южной Атлантике. В распростране- 
нии видовых комплексов планктонных фораминифер биполяр- 
ность прослеживается начиная с раннего мела. 

Влияние температуры на распространение бентосных фора 
минифер наиболее существенно в неритовой области, где тем- 
пература вод первых 40 — 50 м тесно связана с сезонными кли- 
матическими колебаниями. С увеличением глубины влияние 
климата ослабевает. Так, в Средиземном море на глубине 500 м 
устанавливается, постоянная температура +13, 14°С, поэтому 
батиальные и абиссальные комплексы фораминифер в нем яв- 
ляются практически идентичными по всей территории. При тем- 
пературе ниже 10 °С некоторые фораминиферы не размножа- 
ются. 

Численность и систематический состав бентосных форамини- 
фер также зависят от климатической зональности и от глуби- 
ны. При оптимальных условиях численность их максимальная, 
при неблагоприятных систематическое разнообразие сокраща- 
ется, но может сохраняться высокая численность особей от- 
дельных видов. В полярных областях численность бентосных 
фораминифер, по данным X. М. Саидовой, в 100 раз ниже, чем 
в тропической. При этом в высоких широтах численность рез- 
ко сокращается на глубинах менее 50 и более 3000 м, а в низ- 
ких широтах — только на глубинах более 4500 м. 

Агглютинирующие фораминиферы обитают во всех климати- 
ческих зонах моря и на всех глубинах, достигая максимальных; 
они больше, чем секреционные формы, приспособлены к жизни 
в холодных водах и на больших глубинах. Фораминиферы же 
с секреционной известковой раковиной распространены преи- 
мущественно до глубин, где насыщенность вод растворенным 
СаСОз составляет не менее 70%. Существует понятие «фора- 
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миниферовый лизоклин» — это уровень, с которого на планк- 
тонный танатоценоз значительно влияет растворение, в осадке 
начинают преобладать виды, раковины которых устойчивы к 
растворению, остальные исчезают. В различных океанах фора- 
миниферовый лизоклин находится на разных глубинах. 

Скелеты фораминифер играют большую роль в образовании 
осадков и пород. Они составляют значительную часть совре- 
менных известковых илов, покрывающих около 50% дна Ми- 
рового океана. Известковые илы распространены, в основном на 
возвышенных формах океанического рельефа, так как на зна- 
чительных глубинах карбонат кальция растворяется и в осад- 
ках будут преобладать агглютинированные раковины форами- 
нифер. Выделяется самостоятельный тип фораминиферового 
ила, в котором преобладают раковины планктонных форами- 
нифер (например, глобигериновый ил) или бентосных (милио- 
линовый ил). 

При осаждении раковин планктонных фораминифер часть 
их растворяется, не достигнув дна. Растворение начинается с 
глубин примерно 3700 м, при этом происходит распад рако- 
вин на отдельные камеры, фрагменты камер, кристаллиты. 
На больших глубинах идет не только уменьшение числа рако- 
вин в осадке из-за их растворения, но и меняется состав ком- 
плексов, что связано с неодинаковой стойкостью раковин раз- 
ных видов к растворению. Наиболее стойки виды с толстой 
раковиной. 

Скорость осаждения фораминифер в толще воды при тем- 
пературе 5°С от 0,5 до 1,7 — 2 см/с, т. е. глубины в 5 км они 
достигают за несколько суток. 

Известковые илы литифицируются и преобразуются в по- 
роду — мел или органогенный известняк. При этом происхо- 
дят уплотнение, переосаждение и частичная перекристаллиза- 
ция биогенных карбонатов. Известковый ил переходит в мел 
в толще осадка на глубине в' несколько сотен метров, а в хо- 
де дальнейшей цементации при захоронении на глубине око- 
ло 1 км мел трансформируется в известняк. Мел содержит 
19 — 75% скелетов кокколитофорид и только 5 — 6% раковин 
фораминифер. Органогенный известняк может содержать зна- 
чительное количество раковин бентосных или планктонных фо- 
раминифер. Широко распространены фузулиновые известняки 
карбона и перми и нуммулитовые известняки палеогена, ос- 
новную часть которых составляют раковины фораминифер. 

ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ 

Развитие фораминифер происходило в направлении усложне- 
ния морфологии раковины и появления различных типов стен- 
ки, а соответственно и новых таксонов. На основании смены 
систематического состава фораминифер А. В. Фурсенко уста- 
новил в истории развития этой группы организмов семь основ- 
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ных этапов: 1) раннепалеозойский, включающий ордовик и си- 
лур, к ним может быть; добавлен кембрий и частично докемб- 
рий; 2) среднепалеозойский (девон — ранний карбон); 3) позд- 
непалеозойокий (средний карбон — пермь); 4) — триасово- 
раннемеловой; 5) иозднемеловой; 6) палеогеновый; 7) неоген- 
антропогеновый (рис. 51). 

Все эти этапы связаны с развитием земной коры: с горооб- 
разовательными процессами, колебательными движениями, 
трансгрессиями и регрессиями моря. В периоды трансгрессий 
происходили широкое распространение однородных условий, 
расселение фауны, обмен видами между бассейнами разных 
биогеографичеоких провинций. С регрессиями связаны возник- 
новение разнообразных условий, иногда неблагоприятных для 
существования некоторых групп морских организмов, изоляция 
фауны и резкие провинциальные отличия. В периоды регрессий 
вымирают высокоспециализированные элементы предшествую- 
щей фауны и открывается путь для развития прогрессивных 
элементов новых фаун. 

Первый этап — ранний палеозой — приходится на каледон- 
ский цикл развития земной коры. В это время развитие и рас- 
селение фораминифер связаны с каледонскими геосинклиналя- 
ми и областями морских трансгрессий на Восточно-Европей- 
ской и Северо-Американской? платформах. 

Этап характеризуется существованием примитивных, пре- 
имущественно однокамерных, форм с органической протеино- 
вой раковиной, от которых в конце кембрия или начале ордо- 
вика независимо произошли однокамерные агглютинирован- 
ные формы отряда АзігогЫгісіа (подкласс Техіиіагіаіа) и так- 
же однокамерные секреционные известковые формы с микро- 
гранулярной стенкой отряда РагаШигаттіпісіа (подкласс Ри- 
зиііпаіа). Несколько позже среди агглютинированных форм 
появляются двухкамерные прямые или спирально свернутые 
раковины, в том числе спирально-плоокостные — отряд Ашгпо- 
бізсіба, а среди секреционных — первые многокамерные (от- 
ряд ІЧосІозтеІІісІа) . Таким образом, уже на раннепалеозойском 
этапе развития у фораминифер возникли способности к агглю- 
тинации, секретированию кальцита, септация и связанная с ней 
многокамерность, спиральное нарастание трубчатой камеры. 

Фауна первого этапа развития фораминифер приурочена 
преимущественно к карбонатным фациям. 

В 1991 г. появилось сообщение о находке в вендских отло- 
жениях Волыно-Подолии высокоопециализированных многока- 
мерных фораминифер с трохоидной агглютинированной и сек- 
реционной раковиной и дополнительными устьями. Если эти 
данные подтвердятся, то возникнет необходимость не только 
выделения докѳмбрийского этапа развития фораминифер, но и 
уточнения их систематики. 

Второй этап — ■ девон — ранний карбон — связан с началом 
герцинского цикла развития земной коры. Фораминиферы в 
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это время широко расселяются в эпиконтинентальных морях, 
в мелководных бассейнах и краевых прогибах. Этот этап опре- 
деляется присутствием как примитивной, унаследованной от 
предыдущего этапа фауны, так и появлением форм значитель- 
но более высокого уровня организации. К последним следует 
отнести появившихся в раннем девоне эндотирид и в раннем 
карбоне фузулинид со сложно построенной стенкой, внутренни- 
ми дополнительными перегородками и дополнительными ске- 
летными образованиями. 

Характерные черты второго этапа развития: появление 
форм с новым типом стенки — фарфоровидным у представи- 
телей отряда Согпизрігісіа (подкласс Міііоіаіа, с раннего кар- 
бона), возникновение трохоидных (ТгосЬаттіпісІа), спирально- 
конических (Іпѵоіиііпійа), спирально-винтовых (Раіаеоіехіи- 
Іагіійа) типов строения раковины, появление гетероморфных и 
многокамерных форм во многих отрядах. 

Для отложений второго этапа также характерны приуро- 
ченность преимущественно к карбонатным известняковым фа- 
циям, более широкое расселение фораминифер, чем на первом 
этапе. 

Существует предположение, что среди паратурамминид и 
эндотирид (род Вгайуіпа) были планктонные формы, однако 
опособность к жизни в пелагиали в это время не была наслед- 
ственно закреплена и не привела к образованию единого в си- 
стематическом плане экологического типа. 

Третий этап — - позднепалеозойокий — связан с тектониче- 
скими движениями на границе ранне- и среднекаменноуголь- 
ной эпох, что привело к еще большей дифференциации физико- 
географических условий в ряде морских бассейнов. Форамини- 
феры этого этапа развития наследуют как примитивные одно- 
камерные (АзігогЫгійа) и двухкамерные (Аптюйізсійа, Мо- 
гаѵаттіпісіа), так и сложно построенные многокамерные (Еп- 
йоіЬугісІа, Ризиііпійа) формы предыдущих эпох. При этом вы- 
сокоопециализированные представители двух последних отря- 
дов на протяжении карбона и перми переживают свой расцвет, 
являются доминирующими формами, а фузулиниды к концу 
перми вымирают. Фузулиниды и эндотириды развиваются бы- 
стрыми темпами — с начала среднего карбона появляются 
ЗсЬиЬегіеПісІае, вскоре генетически связанные с ними Ризиііпі- 
сіае, а в конце среднего карбона — 5сНша§егіпі(1ае, берущие 
начало от Ризиііпісіае. Ризиііпісіа и ЕпйоШупйа являются наи- 
более яркими представителями третьего этапа. Они приуроче- 
ны в основном к мелководным карбонатным органогенным фа- 
циям, где встречаются в массовом количестве и являются по- 
родообразующими. 

На этом же этапе продолжают существовать агглютиниро- 
ванные формы ТгосЬаштіпійа, Ьііиоііёа, представители с сек- 
реционной известковой микрогранулярной стенкой — Іпѵоіи- 
ііпійа, Раіаеоіехіиіагііба, Ыойозіпеіііёа, с фарфоровидной стен- 


кой — Согпизрігісіа и появляются первые представители под- 
класса лагената, имеющие секреционную известковую гиали- 
новую стенку и способные образовывать вторично-многослой- 
ную раковину. 

Таким образом, к концу третьего этапа формируются все 
основные типы стенки и все основные типы строения ракови- 
ны фораминифер. 

Четвертый этап — триас — ранний мел — время возникно- 
вения наибольшего числа крупных таксонов >(10 отрядов) фора- 
минифер и соответственно наибольшего систематического раз- 
нообразия по сравнению с предыдущими эпохами. В\ то же вре- 
мя важной чертой этого этапа является то, что к его началу 
на границе перми и триаса вымирает такая высокоспециали- 
зированная группа, как Ризиііпісіа, а в конце триаса — Епйо- 
іЬугійа. Граница перми и триаса — один из моментов «кризи- 
са фауны», когда происходит вымирание многих форм в раз- 
личных группах организмов. В значительной степени это свя- 
зано с резким нарушением физико-географических условий в 
результате позднегерцинокой складчатости и регрессии моря 
не только на платформах, но и в геосинклинальных областях. 

Четвертый этап является временем возникновения планктон- 
ного экологического типа (подкласс СІоЪі^егіпаіа), распрост- 
раненного в эпиконтинентальных морях, — высокоорганизован- 
ных, преимущественно с трохоидной раковиной, представителей 
отряда Коіаііісіа, расцвета и господства представителей под- 
класса Ьа^епаіа, особенно со спирально свернутой раковиной 
и правильно-клубковидных МіГіоІісіа. Широко представлены 
формы со спирально-винтовым типом строения раковины, при- 
чем имеющие как агглютинированную стенку (А1ахорЬга§- 
тіісіа, Техіиіагіійа), так и секреционную известковую (Виііші- 
пісіа). Этот этап характеризуется появлением и расцветом свое- 
образной группы фораминифер — ОгЬііоІіпісіа, имеющих чрез- 
вычайно сложно устроенную агглютинированную раковину с 
эмбриональным аппаратом, вторичной септацией и цикличе- 
ским расположением камер на поздней стадии онтогенеза. Но- 
вым для четвертого этапа является также возникновение пра- 
вильно-клубковидного типа строения раковины (Міііоіісіае) и 
зернистой микроструктуры у секреционных известковых раковин 
(некоторые Коіаііісіа) , а также монокристалличеокого типа 
строения стенки (Зрігііііпісіа) . 

Новым элементом в мезозойской фауне фораминифер явля- 
ется также представители семейств Ерізіошіпійае и СегаіоЬи- 
Іітіпісіае (надсемейство КоЬегііпоісіеа) с арагонитовой рако- 
виной, широко распространенные в юре ц раннем мелу, а так- 
же такие роталоидные формы, как ОізсогЬісІае, СаѵеІіпеИісІае. 

Фораминиферы этого этапа присутствуют как в терриген- 
ных, так и в карбонатных фациях. К концу четвертого этапа 
планктонные фораминиферы приобретают глобальное распро- 
странение в пределах тепловодного климатического пояса. 
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Пятый этап — позднемеловой — связан с широко распро- 
странившейся трансгрессией, дальнейшим формированием впа- 
дины Атлантического океана и других океанических впадин, 
что является благоприятным для развития и расселения планк- 
тонных фораминифер. Позднемеловая эпоха — это эпоха рас- 
цвета планктонных фораминифер, особенно таких семейств, как 
СІоЬоігипсапібае, Коіаіірогібае, Кидо^ІоЪі^егіпібае и Ріапота- 
Ііпоібае, убыстрения темпов их эволюции, появления новых 
морфологических признаков (кили, дополнительные устья) . 
В позднем мелу планктонные фораминиферы распространились 
из эпиконтинентальных морей в открытый океан, где разные 
их группы адаптировались к различным глубинным уровням. 
При этом большого разнообразия и расцвета достигли не толь- 
ко ОІоЬі^егіпіба, но и спирально-винтовые НеіегоЬеІісісіа. 

На этом этапе существовали представители всех отрядов, 
известных в раннем мелу — конце предыдущего этапа, и по- 
явились представители трех новых отрядов. Из агглютинирую- 
щих _ , это КгеЬакіпіда. возникшие еще в конце альба, но до- 
стигшие расцвета в позднем мелу, а из секреционных форм с 
известковой гиалиновой стенкой первые представители ОгЬііо- 
ібіба и МшшпиІШа — высокоспециализированные формы, об- 
ладающие системой каналов и дополнительными внутренними 
скелетными образованиями, появившиеся в конце позднего 
мела. 

Значительного разнообразия, по сравнению с предыдущим 
этапом, и расцвета достигают здесь атаксофрагмииды, некото- 
рые текстулярииды и (Заѵеііпеііісіае (последние принадлежат 
отряду Коіаііісіа) . Отряды Виіітіпісіа, Коіаііісіа, НеіегоЬеІісі- 
ба переживают в позднем мелу свой расцвет. В то же время 
значительно снижается роль представителей подкласса Ьа§е- 
паіа. 

Шестой этап развития фораминифер — палеогеновый — на- 
чинается с широкой регрессии и сокращения площадей мор- 
ских бассейнов в датском и палеоценовом веках, сменившихся 
в эоцене трансгрессий. На границе мела и палеогена произо- 
шли значительные перестройки в органическом мире Земли — 
очередные кризисные явления в биоте и биосфере, которые ряд 
исследователей связывают с космическими причинами. На этом 
рубеже вымирают многие представители планктонных форами- 
нифер, характерные для позднего мела, и появляются новые: 
СІоЬогоіаІіібае, 01оЬі§егіпіёае, Назіідегіпібае, Напікепіпібае и 
др. К. концу палеоцена почти исчезает другая группа планктон- 
ных фораминифер — НеіегоЬеІісіба, игравшая большую роль 
в позднем мелу. 

Однако самым ярким показателем палеогенового этапа яв- 
ляются МитпшІШба, которые по своему геологическому значе- 
нию могут быть приравнены к фузулинидам в позднем палео- 
зое. Недаром в свое время французские геологи принимали 
для палеогена название «регіобе НиттиНІщие». 


В палеогене продолжается расцвет Коіаіііба (многочислен- 
ные семейства) и Виіітіпіба; продолжают существовать разно- 
образные АіахорЬга^тИба, Техіиіагііба и Іліиоііба и предста- 
вители других отрядов, известных из позднего мела, но на 
уровне родов и семейств на рубеже мела и палеогена происхо- 
дит значительная смена во всех этих группах. 

Седьмой этап развития фораминифер — < неоген- антропогено- 
вый — проходил в исключительно разнообразных физико-гео- 
графических условиях: мелководные и глубоководные, тепло- 
водные и холодноводные, пониженной солености в полузамкну- 
тых и даже замкнутых бассейнах. 

В целом для этого этапа характерны большое разнообразие 
Міііоііба, переживающих в неогене второй период расцвета, 
обилие представителей Коіаіііба, среди которых наиболее ха- 
рактерны ЕІрЬібіібае, Ыопіопібае, Коіаііібае, Са$$іби1іпібае, 
Апотаііпібае, ОізсогЬібае. Из крупных ОгЪііоібіба в неогене 
существуют Міо^ірзіпібае, пришедшие на смену палеогеновым 
Оізсосусііпібае и Ёерібосусііпібае и вымершие в конце неогена. 
Значительно сокращается и число нуммулитид. Продолжают 
существовать известные из предыдущего этапа агглютинирован- 
ные формы, а также Ьа^епіба, РоІутогрЬіпіба и Виіітіпіба. 

Планктонные фораминиферы по числу семейств менее раз- 
нообразны, чем в палеогене, здесь преобладают ОІоЬі^егіпібае, 
Саіарзубгасібае, ОІоЪогоіаІіібае и Назіщегіпібае. 

Перечисленные этапы развития фораминифер отражают об- 
щую картину их эволюции на уровне высших таксонов. Одна- 
ко в зависимости от географического распространения и места 
обитания в морском бассейне одйовозрастные фауны значитель- 
но отличаются друг от друга. В мезозое и кайнозое, так же 
как и в современных бассейнах, значительная разница в систе- 
матическом составе фораминифер наблюдается между клима- 
тическими поясами — тепловодным і(Тетическим) и холодно- 
водными (Бореальныім и Нотальным), холодноводными и по- 
лярными (Арктическим и Антарктическим). Иногда эти разли- 
чия так велики, например в позднеюрское время, что для от- 
ложений одного и того же времени устанавливаются разные 
ярусы — титонский в Тетическом поясе и волжский в Боре- 
альной. 

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

Фораминиферы имеют большое значение для разработки де- 
тальной стратиграфии, местной, межрегиональной и субгло- 
бальной корреляции. Это определяется тем, что их раковины в 
ряде случаев присутствуют в породе в больших количествах, 
благодаря чему возможны подробная послойная , характеристи- 
ка и датировка разреза. Кроме того, представители ряда 
групп фораминифер, такие, как фузулиниды, эндотириды, нум- 
мулитиды, милиолиды, глобигериниды и другие, быстро эволю- 
ционировали, в связи с чем можно расчленять: разрез на стра- 
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тоны различного ранга по отдельным видам или их комплек- 
сам. Небольшие размеры раковин фораминифер позволяют из- 
влекать их в достаточном количестве и из кернового материа- 
ла, что придает им особую ценность при проведении буровых 
работ — расчленении и сопоставлении разрезов скважин. 

Разные группы фораминифер дают возможность детально 
расчленять разрезы и выделять различные по широте распро- 
странения стратоны. Если по бентосным фораминиферам раз- 
рабатываются главным образом местные и региональные схе- 
мы, то по планктонным — субглобальные, простирающиеся в 
пределах одного климатического пояса. 

На основании изучения фораминифер устанавливаются ха- 
рактерные комплексы для групп ярусов, отдельных ярусов, 
подъярусов; при более детальных исследованиях выделяются 
слои с фораминиферами или зоны, отвечающие обычно части 
подъяруса или иодъярусу. При частом отборе образцов, ког- 
да улавливаются даже незначительные изменения фауны, и 
при детальном изучении филогении той или иной группы фо- 
раминифер могут быть выделены филозоны, отражающие опре- 
деленные этапы в эволюции этих организмов. 

Хотя находки фораминифер известны начиная с докембрия 
и некоторое стратиграфическое значение имеют их более при- 
митивные представители при расчленении силура и девона, 
но достаточно дробная зональная стратиграфия по этой груп- 
пе ископаемых разработана начиная с карбона. 

Схемы расчленения мезозойских и кайнозойских отложений 
первоначально были разработаны на материале континентов, 
а в последние десятилетия более дробные схемы получены при 
исследовании фораминифер из океанических скважин. 

Одним из первых исследователей, попытавшихся использо- 
вать раковины фораминифер для целей стратиграфии, являет- 
ся профессор Петербургского горного института В. И. Мёллер, 
изучавший отложения карбона и нижней перми европейской 
части России. Проведенные им в конце XIX столетия классиче- 
ские работы по палеозойским фораминиферам позволили обос- 
новать трехчленное деление каменноугольных отложений евро- 
пейской части России и сопоставить их с каменноугольными 
породами Западной Европы и Северной Америки. В дальней- 
шем на протяжении практически ста лет производилась дета- 
лизация расчленения карбона Восточно-Европейской платфор- 
мы и прилегающих регионов. В последние десятилетия этим 
успешно занимались сотрудники Геологического института АН 
СССР и Института геологических наук АН УССР. В результа- 
те разработана зональная схема расчленения каменноугольных 
отложений этого региона по фузулинидам и эндотиридам. 

Фузулиниды имеют большое практическое значение для де- 
тального расчленения каменноугольных и пермских отложений 
таких регионов, как Поволжье, Западное Приуралье, Запад- 
ная Европа, Северная Америка и др. 


Для разработки стратиграфии триасовых и юрских отложе- 
ний главную роль играют лагениды (в триасе они составляют 
70% всех известных видов), а также милиолиды, эпистоминиды 
и в меньшей степени роталииды. Наиболее дробно стратигра- 
фия триасовых отложений разработана для юга Западной Ев- 
ропы (особенно для Альп), юга бывшего СССР, Аляски. Для 
юры дробные стратиграфические схемы с выделением зон со- 
зданы для платформенных областей, в частности для Восточ- 
но-Европейской и Западно-Сибирской платформ, и менее дроб- 
ные для геосинклинальных областей. 

В начале раннего мела в значительной степени наследует- 
ся систематический состав фораминифер позднеюрского време- 
ни, и руководящими формами на протяжении берриаса — бар- 
рема являются также лагениды, роталииды, эпистоминиды, не- 
которые атаксофрагмииды и литуолиды. Начиная с апта ши- 
рокое распространение получают планктонные фораминиферы, 
которые делают возможным разработку зональной стратигра- 
фии для отложений геосинклинальных областей. В областях 
развития платформенных отложений главная роль принадле- 
жит роталиидам (Оаѵеііпеііібае и др.), лагенидам, эпистомини- 
дам и агглютинированным формам. 

Чрезвычайно велико практическое значение планктонных 
фораминифер для разработки зональной стратиграфии верх- 
немеловых и палеогеновых отложений. Швейцарским микро- 
палеонтологом Г. Болли в 1966 г. была предложена субгло- 
бальная зональная схема для меловых и кайнозойских отло- 
жений тепловодного пояса. Со временем эта схема совершенст- 
вовалась другими исследователями. Большой вклад в расчле- 
нение верхнемеловых и палеогеновых отложений по планктон- 
ным фораминиферам внесли работы Н. Н. Субботиной. 

Наряду с планктоном большую роль в расчленении верхне- 
меловых и кайнозойских отложений играет и бентос. Так, 
В. П. Василенко в 1961 г. была опубликована зональная схема 
расчленения верхнего мела п-ова Мангышлак по аномалини- 
дам, широко применяемая и для расчленения разрезов Восточ- 
но-Европейской платформы; многочисленны работы по расчле- 
нению палеогеновых отложений Западной Европы и юга быв- 
' шего СССР по нуммулитидам (Н. ЗсЬаиЬ, Г. И. Немков,, 
Н. Н. Бархатова ц др.). 

Стратиграфия неогеновых и четвертичных отложений также 
разрабатывается как по планктонным, так и по бентосным фо- 
раминиферам. Среди последних наиболее важны милиолиды, 
различные роталииды (Коіаііісіае, ЕІрЬібіібае, Мопіопісіае, Саз- 
зісіиііпісіае). 

Результаты изучения фораминифер используются не только 
в стратиграфии, но и при решении вопросов фациального ана- 
лиза, палеогеографии и палеозоогеографии. Отдельные эколо- 
гические типы фораминифер приурочены к определенным усло- 
виям разных зон морей и океанов. Это особенно хорошо уста- 
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навливается при исследовании современных фораминифер, по- 
лученные результаты с определенными поправками могут быть 
перенесены на ископаемый материал для восстановления па- 
леообстановок. Большой вклад в исследование условий сущест- 
вования современных фораминифер внесен сотрудником Ин- 
ститута океанологии РАН X. М. Саидовой и др. 

МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

Раковины фораминифер встречаются практически во всех по- 
родах морского происхождения, но преобладают в карбонат- 
ных глинах, мергелях, органогенно-обломочных известняках. 
Процесс исследования фораминифер состоит из сбора образ- 
цов в поле, технической обработки пород и научной обработки 
материала. 

Сбор образцов. Частота отбора образцов и их размеры зави- 
сят от характера конкретных задач, стоящих перед исследова- 
телем. При первичном изучении разреза образцы, в зависимо- 
сти от мощности отложений, отбирают с интервалом в 1 — % или 
3 — 4 м и чаще при каждой смене литологии. Вес образца при 
этом составляет 200 г и более в случае относительно рыхлой 
породы. При отборе твердых карбонатных пород для изучения 
микрофоссилий в шлифах достаточен кусок породы размером 
5X3X2 ом. При детальных целенаправленных исследованиях 
частота отбора образцов может быть увеличена и интервал 
отбора сокращен до нескольких сантиметров, а вес образца 
увеличен. 

Необходимо отбирать чистые невыветренные образцы, что- 
бы избежать их загрязнения ископаемыми органическими ос- 
татками из других слоев. При отборе образцов из кернового 
материала необходимо тщательно очистить поверхность керна 
и перед началам технической обработки тщательно его помыть. 
Образец с этикеткой помещают в матерчатый или полиэтиле- 
новый мешочек. 

Изучаемый материал не должен носить случайного харак- 
тера. Единичные образцы неопределенного стратиграфического 
положения, взятые из разобщенных обнажений, не имеют ин- 
тереса для первичного исследования разреза. 

Техническая обработка образцов. Техническая обработка 
образцов для извлечения из породы остатков микрофоссилий 
слагается из следующих процессов: дезинтеграция породы, от- 
мывки образца и отбора скелетных остатков из отмытого по- 
рошка. 

Дезинтеграция породы производится различными способа- 
ми — механическим, термическим и химическим. Наиболее 
простым является механический способ дезинтеграции пород, 
применяемый в начальной стадии технической обработки об- 
разцов при изучении всех микрофоссилий. В случае сравни- 
тельно рыхлых пород используются железная ступка с пести- 


ком или молоток, а в случае более твердых для дробления 
применяются металлические прессы или ультразвуковые уста- 
новки. Порода размельчается на кусочки размером от 1 ом 3 и 
мельче, но не растирается во избежание разрушения ископае- 
мых остатков. Часть образца, оставшаяся после взятия навес- 
ки, сохраняется как контрольный образец и используется в 
случае возникновения каких-либо вопросов и при необходи- 
мости обогащения отмытого образца ископаемыми остатками. 

При обработке твердых пород применяют термический и хи- 
мический способы. В первом случае в зависимости от характе- 
ра породы рекомендуется кипячение размельченного образца 
в воде (или ,в воде с добавлением соды) или последовательное 
прокаливание кусочков породы в муфельной печи и погруже- 
ние в холодную воду, или сильное охлаждение в холодильни- 
ке до — 30 °С и последующее нагревание. В результате резкой 
смены температур образец разрушается и выделяется часть 
содержащихся в нем микрофоссилий. Другой способ разрых- 
ления твердых пород заключается в оплавлении раздроблен- 
ной породы с равным количеством глауберовой соли 
(ЫагЗСѴ ЮН 2 0) или гипосульфита (ЫагЗгОз-бНгО). После 
остывания попавшие в трещины породы гипосульфит или глау- 
берова соль снова кристаллизуются и разрушают породу. Ана- 
логичным способом может быть использована ледяная уксус- 
ная кислота. 

Отмывка образца после дезинтеграции и размягчения порог 
ды производится для удаления тонких глинистых частиц раз- 
мером 0,01 мм и меньше. Отмывка может производиться вруч- 
ную и с помощью приборов. Ручная отмывка образца произво- 
дится следующим образом: дезинтегрированную породу пере- 
носят в алюминиевую миоку, заливают горячей водой, взмучи- 
вают, слегка растирая резиновой пробкой или рукой, дают от- 
стояться 1,5 — 2 мин, затем воду со взвешенными в ней тонки- 
ми частицами сливают, осадок с более грубым материалом 
остается на дне миски. Эту операцию повторяют до тех пор, 
пока вода над осадком не станет прозрачной. В процессе та- 
кого отмучивания вместе с тонкими частицами могут сливать- 
ся мелкие легкие раковины фораминифер. Чтобы избежать 
этого взмученную воду следует сливать через сито с размером 
ячеек меньше 0,01 мм. Для отмывки удобнее применять си- 
стему металлических сит с ячейками различного диаметра от 
1 мм до сотых долей миллиметра. В сито с^ наиболее крупными 
ячейками переносится дезинтегрированный образец, под ним 
помещают сита с более мелкими ячейками, и вся система сит 
устанавливается под струю воды над стоком. В результате та- 
кой отмывки образец механически разделяется на ряд фрак- 
ций. Недостатком этого способа отмывки является то, что сита 
забиваются породой с остатками ископаемых, в связи с чем не- 
обходимо иметь несколько комплектов сит и тщательно их очи- 
щать после каждого образца. 
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Для ускорения процесса отмывки разработан ряд отмывоч- 
ных аппаратов, большинство из которых представляет собой 
систему сообщающихся сосудов. Первый из таких приборов в 
нашей стране разработан Н. Н. Субботиной и эксплуатирует- 
ся в лаборатории микробиостратиграфии ВНИГРИ в Санкт- 
Петербурге и в ряде других научно-исследовательских инсти- 
тутов. 

Другой прибор для отмывки образцов — «пирамида 
Е. П. Бочкова». 

В тех случаях, когда исследователь имеет дело с совсем 
рыхлыми осадками, содержащими легкие скелетные образова- 
ния, например пустые раковины фораминифер (в основном это 
современные осадки), отмывка образца от глинистых и или- 
стых частиц пород производится в мешочках из мельничного 
газа № 61 и 74 под струей воды до тех пор, пока вода, выте- 
кающая из мешочка, станет чистой. Отделение раковин от ос- 
тавшейся тяжелой фракции осадка производится с помощью 
тяжелых жидкостей, в частности четыреххлористого углерода 
(СС1 4 ) с плотностью 1,59. При заливании осадка тяжелой жид- 
костью пустые раковины всплывают. 

После отмывки образца любым из перечисленных способов 
полученный осадок смывают в чашку Петри, высушивают и 
пересыпают в пакетик из кальки, на котором написаны номер 
образца, название разреза, год взятия образца, или в стеклян- 
ную пробирку с пробкой. В последнем случае этикетку лучше 
помещать в пробирку, а не наклеивать сверху. 

Отбор раковин из отмытого и просушенного образца поро- 
ды производится под бинокулярным микроскопом обычно при 
увеличении 8X4 с помощью тонкой смоченной в воде кисточ- 
ки или препаровальной иглы. 

Для хранения микрофоссилий используются камеры Фран- 
ке различных типов, изготовленные из картона или пластмасс. 
Дно камер может иметь простую подкладку из черной бумаги 
или так называемую фотоподкладку, на которую можно на- 
клеивать раковины кисточкой, омоченной в воде. 

Обработка собранного материала. Научная обработка ма- 
териала проводится с целью всестороннего изучения объектов 
исследования, их определения, описания и изображения. Боль- 
шая часть микропалеонтологичеоких объектов имеет размеры 
от долей до нескольких миллиметров, и основная определи- 
тельская работа с ними проводится с помощью бинокулярных 
стереоскопических микроскопов МБС-1, МБС-9, которые дают 
увеличение до 98 раз (7X14). 

Если раковины имеют хорошую сохранность, то их внешние 
признаки могут быть достаточно хорошо рассмотрены с помо- 
щью бинокуляра без применения специальных методов. При 
недостаточно хорошей сохранности скелетных остатков и для 
рассмотрения внутренних элементов строения применяются 
просветляющие жидкости и окрашивание. В качестве просвет- 
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ляющих жидкостей могут быть использованы вода, глицерин, 
касторовое масло, ксилол. Изучаемый объект переносят на 
предметное стекло, погружают в выбранную жидкость и рас- 
сматривают как в отраженном, так и в проходящем свете. 
Окрашивание раковин анилиновыми красителями (чернила от 
ручки, синька) в некоторых случаях приводит к большей рель- 
ефности ряда внешних признаков. Иногда для лучшего рас- 
смотрения поверхности изучаемого объекта с нее может быть 
сделан слепок с помощью целлулоидной пленки. Простейший 
апособ изготовления пленки следующий. Кусочек очищенной от 
эмульсии фотопленки растворяется в ацетоне, в полученный ра- 
створ на несколько секунд погружается объект исследования, 
затем он вынимается из раствора, просушивается, образовав- 
шаяся на нем целлулоидная пленка, несущая отпечаток по- 
верхности объекта, снимается препаровальной иглой и изуча- 
ется под бинокуляром или микроскопом. 

Для исследования микроструктуры скелета, элементов внут- 
реннего строения, а в некоторых случаях и стадий развития 
применяется метод изготовления ориентированных шлифов. Для 
этого на матовую поверхность сухого предметного стекла по- 
мещается кусочек или капля канадского бальзама или эпо- 
ксидной смолы. Стекло медленно нагревают для разжижения 
смолы и сухой кисточкой или иглой погружают в бальзам ра- 
ковину; пока бальзам не застыл, раковину ориентируют в нуж- 
ном положении нагретой иголкой. Ориентировка раковины про- 
изводится под бинокуляром, и нагретое стекло следует по- 
местить на деревянную дощечку или матерчатую подкладку 
во избежание его резкого охлаждения и растрескивания баль- 
зама. 

После остывания препарата и застывания бальзама его 
пришлифовывают на матовом стекле с использованием тонко- 
го карборундового порошка и воды или только с водой до не- 
обходимого уровня среза. Шлифование производится круговы- 
ми движениями предметного стекла. В процессе шлифования 
необходимо возможно чаще контролировать плоскость пришли- 
фовки под бинокуляром, предварительно промывая стекло во- 
дой. Для изготовления тонкого прозрачного шлифа стекло с 
пришлифовкой медленно нагревают до разжижения бальзама 
и нагретой иглой переворачивают раковину так, чтобы ее при- 
шлифованная сторона плотно примыкала к предметному стек- 
лу. После пришлифовывания раковины со второй стороны и 
достижения необходимой толщины шлифа препарат промыва- 
ют, высушивают и накрывают покровным стеклом. Для этого 
на шлиф наносят каплю жидкого бальзама и осторожно на- 
крывают чистым и сухим покровным стеклом. Особенно важ- 
ное значение изготовление тонких шлифов имеет при изуче- 
нии палеозойских фораминифер, так как для их диагностики 
особенно необходим анализ внутреннего строения раковины. 
Тонкие срезы фораминифер изучают также в петрографических 
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шлифах, изготовленных из твердых известняков, где сечения 
раковин имеют случайную ориентировку. Подробно методика 
шлифования микрофоссилий на примере фораминифер разра- 
ботана А. К- Богдановичем в публикациях 1937 и 1952 гг. 
Шлифы просматриваются под бинокуляром и изучаются с по- 
мощью поляризационного микроскопа. 

В микропалеонтологии широко используется метод фото- 
графирования материала, что значительно облегчает работу с 
микроскопическими объектами и дает возможность лучшего 
визуального сравнения объектов из разных образцов и с раз- 
ных стратиграфических уровней. Фотографирование может про- 
изводиться с помощью обычного бинокуляра с фотонасадкой, 
с помощью микроскопа МБИ-6 (микроскоп бинокулярный) с 
фотонасадкой и с использованием другой оптики, а также с по- 
мощью электронного микроскопа с фотокамерой. В последнем 
случае исследуемые объекты проходят предварительную обра- 
ботку. Они наклеиваются на специальные металлические сто- 
лики особым электропроводящим клеем, или с помощью дву- 
стороннеклейкой ленты, или клея БФ. После этого столик по- 
мещается в вакуумную опылительную установку, где поверх- 
ность объекта исследования и рабочая поверхность столика 
напыляется тонким слоем меди, золота или специального спла- 
ва для создания электропроводящей поверхности, необходимой 
для исследования в электронном микроскопе. После подготов- 
ки столика к съемке он укрепляется в вакуумной камере мик- 
роскопа. Изображение объекта рассматривается на экране мик- 
роскопа, выбираются необходимые увеличения и объект фото- 
графируется целиком или фрагментарно. Электронный микро- 
скоп позволяет наблюдать и исследовать детали строения мик- 
рофоссилий, невидимые или плохо различимые в световом мик- 
роскопе. 

Для диагностики минерального состава скелета микрофос- 
силий используется рентгеновский метод. 

Благодаря тому что микропалеонтологический материал ча- 
сто характеризуется массовыми или хотя бы многочисленными 
находками микрофоссилий, в микропалеонтологии широкое 
применение находит биометрический метод исследований, име- 
ющий свою специфику и позволяющий выявить закономерно- 
сти в строении, развитии и распространении фораминифер. 

При изображении фораминифер в палеонтологии долгое 
время использовались рисунки. Для этого были сконструирова- 
ны специальные рисовальные аппараты, например РА-1, состоя- 
щий из переходного кольца, надеваемого на тубус бинокуляра, 
окуляра с системой светофильтров и подвижно прикрепленно- 
го зеркала. Совмещение с помощью регулирования положения 
зеркала изображения объекта и листа бумаги позволяет обве- 
сти на бумаге его контур и некоторые детали строения. Одна- 
ко любой рисунок, даже выполненный с помощью рисовально- 
го аппарата, содержит в себе много субъективного, и поэтому 
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с развитием микрофотографирования рисунки сменились фото- 
графиями, а в последнее десятилетие и электронными фото- 
графиями. В то же время наличие фотографий не исключает 
зарисовок как целых объектов, так и их фрагментов, когда в 
этом есть необходимость. 

Задания для самостоятельной работы 

1. Составьте сравнительную таблицу подклассов фораминифер, исполь- 
зуя описания, данные в учебнике. 

2. Составьте сравнительную таблицу отрядов подкласса АІІо^готіаіа, 
используя описания, данные в учебнике, и указав характер стенки, число 
камер (1, 2, много), тип строения раковины, образ жизни, геологический воз- 
раст. Сделайте рисунок типового рода. 

3. То же для отрядов подкласса Ризиііпаіа. 

4. То же для отрядов подкласса Міііоіаіа. 

5. То же для отрядов подкласса Коіаііаіа. 

КЛАСС КАБІОЬАКІА. РАДИОЛЯРИИ 
ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 

Радиолярии — - одноклеточные планктонные организмы типа 
саркодовых (Загсобіпа Ои]агс1іп, 1838). Основные органеллы 
располагаются в цитоплазме, которая оболочкой центральной 
капсулы разделена на эктоплазму и эндоплазму, заключаю- 
щую ядро. Характерна система аксоподий — псевдоподий с ак- 
сонемами (осевыми нитями), сходящимися к аксопласту — 
центру организации аксонем. У многих групп развит внутри- 
клеточный разнообразной геометрической формы сложный ске- 
лет из аморфного кремнезема или из целестина. Одиночные 
формы большей частью размером от нескольких десятков ми- 
крон до 1—3 мм; колониальные достигают 0,5 м и более. Осо- 
бенности размножения не ясны, но многие поколения, видимо, 
могут размножаться агамным путем. Питание гетероморфное. 
В настоящее время пелагические организмы всех океанов и 
многих морей с соленостью 32 — 38%о населяют толщу вод от 
поверхности до абиссальных глубин. В классе радиолярий вы- 
деляются два подкласса: акантарии| (АсапШагіа Мііііег, 1885) 
и собственно радиолярии (Еигасііоіагіа Башееге, 1931). В по- 
следний входят надотряды — феодарии (РЬаеобагіа Наескеі, 
1879) и полицистины (Роіусузііпа ЕЬгепЬегд, 1838) с четырьмя 
отрядами; альбаиллеллярии (АІЬаіІІеІІагіа ПеПапбге, 1953), 
сфереллярии (ЗрЬаегеІІагіа Наескеі, 1881), насселлярии (Ыаз- 
зеііагіа ЕЬгепЬег§, 1847) и коллодарии (Соііобагіа Наескеі, 
1881). Акантарии не известны в ископаемом состоянии, феода- 
рии встречаются начиная с позднего эоцена, полицистины — с 
кембрия (?), ордовика по настоящее время. 

СТРОЕНИЕ МЯГКОГО ТЕЛА (ЦИТОПЛАЗМАТИЧЕСКИЕ 
ОБРАЗОВАНИЯ) 

Важным элементом строения радиолярий является цент- 
ральная капсула, разделяющая цитоплазму на внутри- и вне- 
капсулйрные (интра- и экстракапсулярные) эндоплазму и экто- 
плазму; оболочка центральной капсулы Роіусузііпа (рис. 52, 
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Рис. 52. Строение радиолярий Роіусузііпа: 1 — общая схема; 2 — стенка 
центральной капсулы сверху; 3 — схема строения аксоподии; 4 — схема 
поперечного разреза стереоплазмы насселлярий; 5 — то же у криптоаксо- 
пластических ЗрЬаегоібеа; 6 — оболочка ядра и аксопласты тех же ЗрЬае- 
гоібеа; акс — аксопласт, ан — аксонема, в — вакуоли, мв — микровор- 
синки аксоподии, мт — микротрубочки, ст — стереоплазма, рео — рео- 
плазма, экс — продукты экскрета, эр — эндоплазматический ретикулум, 
я — ядро, ля — лопасть ядра, оя — оболочка ядра, ф — фузула, п — 
пора, экг — эктоплазма, энд — эндоплазма, цк • — центральная капсула 
(по 3. еі М. СасЬоп, 1972, 1977, 1984) 


фиг. 1, 2) имеет толщину около 60 — 80 нм и состоит из несколь- 
ких гликопротеиновых слоев. В оболочке имеются неправиль- 
ной формы пластинки, пронизанные порами и сложными обра- 
зованиями — фузулами, через которые проходят аксонемы ак- 
соподий и осуществляется обмен веществ. 

Эндоплазма содержит ядро или многочисленные ядра, аксо- 
пласт, рибосомы, митохондрии, аппарат Гольджи, эндоплазма- 
тический ретикулюм, пищеварительные вакуоли, капли жира, 
пигментные гранулы, кристаллы и конкреции. Ядро полици- 
стин на вегетативной стадии крупное, в среднем 50 — 70 мкм в 
диаметре, но у коллодарий достигает гигантских размеров — 
200 — 300 мкм. Акантарии более многоядерны. Форма ядер у 
радиолярий варьирует от сферической до лопастной. Морфоло- 
гия ядра связана со строением аксопласта и системы аксопо- 
дий; ядро часто составляет с ними единый нуіклеоаксоподи- 
альный комплекс. Аксоподии представляют собой прямые не- 
ветвящиеся, неанастомозирующие псевдоподии (см. рис. 52, 
фиг. 3), состоящие из упругой осевой нити (аксонемы) и об- 
лекающей ее цитоплазмы (реоплазмы). Аксонема построена 
из продольных микротрубочек, составленных из белковых мо- 
лекул — протофибрилл. Микротрубочки — обычный элемент 



центроаксопластических форм; 3 — то же для периаксопластических форм 
(по Л. еі М. СасЬоп, 1972); ан — аксонема, аф — аксофлагеллоподия, 
эн — эндоплазма, я — ядро, ск — скелет 
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клетки всех саркодовых, но в аксоподиях они располагаются 
строго упорядоченно (ом. рис. 52, фиг. 4 , 5), характеризуя над- 
семейства. 

Центр, обеспечивающий упорядоченность микротрубочек, — 
аксопласт, как показывают электронограммы, составлен микро- 
фибриллярной и гранулярной субстанциями. В зависимости от 
положения аксопласта в клетке различаются экзоаксопластия 
и эндоаксопластия. При экзоаксопластии (у феодарий и неко- 
торых коллодарий) аксонемы не проходят в эндоплазму; аксо- 
пласты находятся вблизи центральной капсулы. Для полици- 
стин характерна эндопластия, когда аксонемы заходят в эндо- 
плазму, а часто и в ядро, при этом выделяется несколько ти- 
пов нуклеаксоподиальных комплексов. 

При криптоаксолластии (анаксоиластии) единого аксопла- 
ста нет и аксонемы заякорены снаружи от ядра в многочислен- 
ных элементарных аксопластах (ом. рис. 52, фиг. 6 ). В случае 
развития скелетной макрооферы диаметром 60—100 мкм 
(рис. 53, фиг. , 1 ) ядро сферическое, не соприкасающееся со ске- 
летом. Если имеется внутренний скелетный многогранник мень- 
шего диаметра, то он обычно располагается рядом с ядром или 
врезается в разрастающееся ядро и подразделяет его на ло- 
пасти. 

В случае центроаксопластии (ом. рис. 53, фиг. 2) единый 
аксопласт находится в центре ядра и аксонемы пронизывают 
его. Аксоподиальный аппарат, ядро, центральная капсула, ске- 
лет радиально-симметричны. Центральная скелетная оболочка 
диаметром около 40 или 15—25 мкм находится внутри ядра. 

Периаксопластия характеризуется тем, что единый аксо- 
пласт погружен в чашевидное углубление ядра (ом. рис. 53, 
фиг. 3 ; рис. 54) . Плотный пучок аксоном направлен в одну сто- 
рону, а по другим радиусам расходятся единичные аксоподии. 
Аксоподиальная система, ядро, центральная капсула — все ге- 
терополярно. Диаметр внутриядерного скелетного образования 
не менее 30 мкм. Для апоаксопластии і(рис. 55, фиг. 1 , 2 ) ха- 
рактерно, что единый аксопласт находится рядом с ядром, 
иногда в углублении ядра, но не соприкасается с ним. Распо- 
ложение аксонем, взаимное положение ядра и аксопласта, цен- 
тральная капсула, скелет — все гетерополярно, даже с эле- 
ментами билатеральной симметрии. Диаметр первой камеры 
скелета 30 — 50 мкм и даже более. И наконец, при проаксо- 
пластии (см. рис. 55, фиг. 3 , 4 ) единый аксопласт находится 
в тесном контакте с ядром между его лопастями; там же на- 
ходится срединная балка скелета. Аксоподиальная система, 
ядро, центральная капсула, скелет гетерополярны, иногда с 
элементами трилучевой и (или) билатеральной симметрии. 
Диаметр первой камеры (цѳфалиса) обычно не более 30 мкм. 
В случае расположения ядра не в цефалисе, а в дистальной 
более широкой части аксопласт все равно лежит около средин- 
ной балки скелета. 



Рис. 54. ЕхсепйосопсЬа тіпог Мазі, сем. АгасЬпозрЬаегіёае, Роіусузііпа, 
планктон, современный (1 — по Ноііашіе, Епщте!, 1960, 2 — орнг): я — 
ядро, цк — центральная капсула, ск — скелет 

Эктоплазма светлее, прозрачнее эндоплазмы и часто не име- 
ет многих органелл и включений, типичных для эндоплазмы. 
Эктоплазма содержит вакуоли, специфические для актинопод 
тельца — кинетоцисты и симбиотические водоросли — зоо- 
ксантеллы. 

У феодарий и некоторых коллодарий внекапсульная цито- 
плазма часто разделяется на саркоматрикс — внутренний уп- 
лотненный слой, калимму — прозрачный вакуолизированный 
слой и саркодиктиум — наружный уплотненный слой. В экто- 
плазме у феодарий имеется характерное образование — фео- 
диум, обычно состоящий из мелких шаровидных гранул — фео- 
делл, пигментных зерен, вакуолей с запасными питательными 
веществами и кремнеземом. 
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Рис. 55. Строение ИаззеПагіа (Роіусузііпа): 1 — схема для апоаксопласти- 
ческих форм; 2 — РІафасапШа аЬіеііпа НеНлѵід, сем. РІафасапШісІае, 
планктон, современный; 3 — схема для проаксопластических форм; 4 — 
схема элементов скелета (I, 3 — по I. еі М. СасНоп , Регги, 1968; 2, 4 — 
по М. Г. Петрушевской, 1971); АріНо — апикальный рог, Серк — дефалис, 
О — дорзальная игла, Ѵегі — вертикальная игла, 7- — боковая игла, 
МВ — срединная балка, ІаІР — боковые ноги, іегтр — терминальные но- 
ги, Соі — шейное сужение, Ыт — лимбарное сужение, Рег — перистом, 
Мо — устье, Тког — торакс, АЪй — абдомен, МТОС — аксопласт, п — 
ядро, 5І — стереоплазма, 5 — ■ радиальная игла, Арк — ветви иглы, с — 

центральная капсула 


Саркодиктиум хорошо выражен и у многих акантарий. Кро- 
ме того, у них в наружной части калиммы- бывают развиты 
фибриллярный эктоплазматический кортекс (рис. 56) и особые 
сократительные органеллы — мионемы (миофриски), распола- 
гающиеся вокруг жаждой радиальной иглы. 



Рис. 56. Схема строения АсапШагіа (по Оеігіо, МегіпІеЫ, 1965): а — ак- 
соподии, акс — аксопласт, иг — иглы, ж — мионемы, к — калимма, р — 
ризоподии, ф — филоподии, эк — эктоплазма, экк — эктоплазматический 
кортекс, эн — эндоплазма, цк — центральная капсула, я — ядро 

Постоянными симбионтами многих радиолярий являются 
зооксантеллы (обычно динофлагелляты) . В зависимости от их 
окраски скопления зооксантелл могут придавать цитоплазме 
радиолярий желтоватый или изумрудный оттенок. 

МОРФОЛОГИЯ РАКОВИНЫ 

Почти все радиолярии имеют аутогенный скелет, находя- 
щийся внутри цитоплазмы. Основная его функция — поддер- 
жание и расчленение как наружной поверхности клетки, так 
и внутренних органелл (ядра, центральной капсулы) . 

По химическому составу у цолицистин и феодарий скелет 
на 98% построен из 5і0 2 с незначительной примесью М^, Са, 
А1, Ка. Панцири акантарий состоят из сернокислого стронция 
5г50 4 ; они сразу растворяются после гибели особи. 

Внешняя форма скелетов радиолярий поражает своим мно- 
гообразием. Встречаются икосаэдры, додекаэдры, цилиндры, 
конусы, пропеллеры, треугольники. Исключительная сложность 
строения скелета и разнообразие его абриса определяются ири- 


117 



Рис 57 Внутренние каркасы Роіусузііпа: 1 — 4 — внутренние каркасы, име- 
ющйе срединную балку МВ: 1 — шестилучевая неветвящаяся спикула внут- 
ри двух пористых оболочек (Т х и Т 2 ) у ЕпіасііпозрЬаега Рогетап, девон 
2 семилучевяя ветвящаяся спикула внутри единственной оболочки ( і/* 


чудливыми сочетаниями радиальных и тангентальных образо- 
ваний. Радиальные элементы: 1) наружные трубки или иглы; 
2) іперекладины внутри скелета; 3) более сложные комплексы 
(«руки», «крылья», «колонны» и т. л.), создающие придатки 
раковинки. Тангентальные: 1) замкнутые или незамкнутые 
пластины концентрически, спирально или линейно расположен- 
ные, прободенные лорами или цельные; их часто называют обо- 
лочками, число их 1 — 10 и более; 2) отдельные перекладины 
или иглы. 

Для скелета полицистин характерно наличие центральных, 
радиальных, тангентальных элементов. 

Центральные элементы. Центральные скелеты из отдель- 
ных не соединенных радиальных игл, характерные для акан- 
тарий, у Роіусузііпа неизвестны. Не ветвящиеся спикулы име- 
ются у колониальных лолицистин рода іКЬарЬісІогоит, но они 
располагаются в эктоплазме тангентально. 

Разветвленные многолучевые спикулы обычны у Соііойагіа 
и АІЬаіІІеІІагіа. Их лучи отходят или от общего узла, или от 
срединной балки, соединяющей два узла ветвления игл. У ро- 
да БрЬаегогошп таких игл в эктоплазме много. У других ро- 
дов Роіусузііпа такая спикула бывает одна (рис. 57), и нахо- 
дится она в эндоплазме. Вероятно, такое же строение и у па- 
леозойских полицистин; число лучей у них часто не стабилизи- 
ровано — от 4 до 6, иногда и более. У мезозойско- кайнозой- 
ских полицистин часто одна игла противопоставлена 3—4 дру- 
гим (см. рис. 57, фиг. 5—10). Среди кайнозойских ЗрЬаегеІІа- 
гіа тонкая спикула выражена у лериаксопластических форм 


у Азігоепіасііпіа Иахагоѵ, девон— пермь, 3 — то же у Роіуепіасііпіа Ро- 
гетап, верхний девон — нижняя пермь, 4 — шестилучевая спикула и ос- 
новные дуги у Маз5е11агіа; 5—10 — иглы, расходящиеся из одного узла: 
5 — шесть игл (5), включенных в гетерополярную раковинку (Т ,), противо- 
поставленные свободной /5 игле у Репіасііпосагриз Гизііогтіз, триас, 6 — 
шесть игл (5), противопоставленные свободной (\3) игле у Зесиісоііасіа 
сазза, силур; 7 — шесть ветвящихся игл, расходящихся от ацентрично рас- 
положенного центра у Наріепіасііпіа агтіііаіа ІМагагоѵ, ордовик; 8 — че- 
тыре иглы, расходящиеся от одного узла и соединенные дугами (рА), про- 
тивопоставленными одной свободной игле (/5) у РепіасііпосогЬиз когигі, 
триас; 9 — четыре ветвящиеся иглы противопоставлены игле (/5) у Ра- 
ІасапіЬоІіуіЬиз ѵегіісіііаіиз, триас; 10 — свободная игла (18) противопо- 
ставлена двум ветвящимся базальным перекладинам (З^В), соединенным 
дугами рА, от которых отходят диагональные (сііЗ) и латеральные (іЗ) иг- 
лы у Рогойізсіёае, ТЬоІопіііае, Заіигпаіібае и др. (мезозой — современные); 

11 — шесть игл, расходящихся от изогнутой пластинки (ЬРІ), находящихся 
внутри двух пористых оболочек ( Т і и І\) у I п апіЬфіЦ Іа Ыахагоѵ, ордовик, 

12 — шесть игл (5,) расходятся от субсферической оболочки Г, у Іпапідиі- 
Іа Иахагоѵ, ордовик; 13 — три иглы (сЗ) расходятся от субсферической 
Т, оболочки, находящейся внутри трилопастной раковинки Т 2 у Тгіасіоіепез 
ігеііа пісоііса, верхний карбон; 14 — семь игл, расходящихся от одного уз- 
ла и соединенных дугами (рА), противопоставленными одной не ветвящей- 
ся свободной игле (! 3 ) у Неііазіег Ьехадопіиш, четвертичные (1—3, 7,9 и 
11-+13 — по Б. Б. Назарову, 1986; 4 — по М. Г. Петрушевской, 1971; 
10 — по Г. Э, Козловой, 1967; 5, 6, 8, 9 — по БитПпса, 1968, 1985; 14 — 

по Ноііапбе еі Ещ'ите!, 1960) 
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(Нехазіуіиз, ЗіідтозрЬаега, СепозрНаега), у Руіопійае, Рого- 
сіізсісіае и других форм, имеющих сложное спиральное строе- 
ние средней части скелета, основная спикула включена в стен- 
ку внутренней камеры и различить ее трудно. У Цаззеііагіа с 
крупным цѳфалисом (начальной камерой) (см. рис. 55, фиг. 4) 
спикула видна хорошо, а в цефалисах диаметром менее 30 мкм 
она заметна не всегда, но положение лучей спикулы весьма од- 
нообразно: выделяется срединная балка МВ, иглы А, И, 2Ь, 
Ѵегі и 21, создающие билатеральную конструкцию (ом. рис. 57, 
фиг. 4). Спикула может быть включенной в сагиттальное коль- 
цо (см. рис. 55, фиг. /), перешнуровывающее центральную 
часть клетки насселлярий. 

Другой вариант основного каркаса — это рамка из соеди- 
ненных концами двух или трех .перекладин, негомологичных 
лучам упомянутой спикулы. Такая рамка характерна для па- 
леозойских полицистин (рис. 58, фиг. 1, 2). 



Рис. 58. Строение скелета некоторых билатерально-симметричных полици- 
стин палеозоя: / — АІЬаіІІеІІа: а — апикальная часть, Ш — боковые 
крылья, ср — конусовидная часть, Ьр — базальная часть, со — колумеллы, 
Ьз — трабекулы, Ьс — внутренняя перекладина; 2 — три пересекающиеся 
иглы Сегаіоікізсиш ѵітепиш; 3 — восемь игл РаІаеозсепісНит сІаборЬогит; 
4 — четыре-шесть игл с апофизами РаІЬіпёеоІіІЬіпае; 5 — изогнутые и 
прямые иглы СатрапиіІіІЬиз Іаісаіиз (по Б. Б. Назарову, 1986) 
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Место расхождения игл спикулы может находиться близко 
к центру раковинки или ацентрично. Это определяет исходную 
симметрию скелета: или оси равнозначны, или выделяются од- 
на ось и скелет гетерополярный. Наличие сагиттального коль- 
ца или рамки придает скелету черты билатеральной симмет- 
рии. 

Центральный элемент скелета может быть^ представлен не 
спихулой, а полой пористой или непрободенной сферой или ре- 
шетчатым многогранником, от которого расходятся радиальные 
иглы (у большинства сфереллярий). В этом случае иглы мо- 
гут или расходиться по всем радиусам, или группироваться 
преимущественно в экваториальной плоскости или ближе к по- 
люсам (см. рис. 57, фиг. 13). 

Не все радиальные иглы, отходящие от центрального эле- 
мента 5 0 , выходят наружу, создавая наружные придатки. Не- 
которые из них или даже все могут оставаться внутри скелета 
в виде внутренних радиальных перекладин. 

Радиальные элементы. Торчащие наружу основные (или 
главные) радиальные иглы 5 по длине сопоставимы с основной 
раковинкой — десятки и сотни микрон. Дополнительные ^или 
второстепенные Ьу8) иголочки обычно отходят от пористой на- 
ружной поверхности раковинки (см. рис. 57, фиг. 2), а не от 
внутреннего каркаса; длина их на более 10 25 мкм. 

Предполагается, что исходными радиальными образования- 
ми у радиолярий были трубки или полые иглы (рис. 59, 
ф иг 1—3) Внутри трубок проходил цитоплазматический тяж 
или' скелетный стержень. Скелетный стержень бывает соединен 
со стенками трубок отдельными перекладинами (рис. Ы), 
фиг 4, 7) или целостными пластинами (ом. рис. 60, фиг. 6). 
Стенки трубки могут быть оплошными (см. рис. 59, фиг. 1), 
пористыми (см. рис. 59, фиг. 2, 6) или представлять собой 
рыхлую губчатую или кладогенную '(см. рис. 60, фиг. 4) ткань. 
Иногда трубки узкие, лишены скелетного стержня, имеют лишь 
канал открывающийся или на конце трубки, или порами на 
сторонах (см. рис. 59, фиг. 3). Радиальные иглы бывают и 
оплошные, без канала. 

По форме радиальные иглы могут быть коническими (ом. 
рис 59 фиг 7) , пирамидальными, цилиндрическими, уплощен- 
ными (ом. рис. 60, фиг. 2, 8). На конце иглы бывают булаво- 
видно утолщенными (ом. рис. 59, фиг. 11), заостренными, раз- 
ветвленными. У некоторых экземпляров из планктона иногда 
видно, что заостренный кончик иглы имеет очень длинное во- 
лосовидное продолжений (см. рис. 59, фиг. 8) . 

Поверхность игл и трубок может быть гладкой, бугристой, 
граненой, с бороздками и гребнями (см. рис. 59, фиг. о, /), с 
глубокими щелями (см. рис. 59, фиг. 6), со спиральной нарез- 
кой (см. рис. 59, фиг. 10). По-видимаму, развитие у цилиндри- 
ческих игл углублений в проксимальной части, а затем и четко 
выраженных граней выгодно, поскольку такие иглы обеспечи- 
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Рис. 59. Радиальные иглы, трубки и утолщения стенки раковинки Роіу- 
суьііпа: 1 — трубка неправильной формы, не пронизанная порами; 2 — 
короткая трубка, пронизанная порами, наружный край несет небольшую 
терминальную иглу, внутрь раковинки от основания трубки идут иголочки 
(5); 3 — игла полая, с внутренним каналом (Скп), имеет поры (Ро) на 
дистальном конце; 4 — бугор ( ТЬ ) в стенке раковинки, не прободенный 
порами;. 5 — зубец в стенке раковинки, ориентированный продольно ее 
оси; 6 полая в проксимальной и сплошная в дистальной части игла, по- 
лая часть прободена порами, поверхность с бороздками и гребнями (Сі ) ; 
^ ■ сплошная граненая игла; 8 — коническая игла с волосовидным кон- 

чиком; 9 — вздутая в средней части игла со щелевидными каналами, про- 
ходящими по поверхности вдоль оси иглы; 10 — игла со спиральной нарез- 
кой на поверхности; 11 — булавовидно вздутая игла 


вают ту же прочность, что и цилиндрические, но при меньшем 
расходе материала. Наиболее выгодны иглы, в сечении напо- 
минающие букву У, т. е. состоящие из трех спаянных одним 
ребром пластин (см. рис. 60, фиг. 5 , 9 ). 

Основание иглы бывает непосредственно включено в стенку 
раковинки (ом. рис. 59, фиг. 6 , 7), но могут развиваться и до- 
полнительные перекладины (см. рис. 60, фиг. 10 ), создающие 
как бы растяжки или подпорки, — тогда говорят о прободен- 
ием основании иглы. 

Радиальные иглы часто ветвятся или беспорядочно, или с 
сохранением осевой иглы, или дихотомически (см. рис. 60, 
фиг. 1 , 2 ). Боковые отростки (апофизы) иглы могут иметь 
сходные с ней толщину и форму или отличаться от нее (см. 
рис. 60, фиг. 4 ). Скелетную ткань, сформированную за^ счет 
ветвления отростков основных игл, называют кладогенной. 

Тангентальные элементы. Радиолярии могут иметь одно- 
слойную или многослойную стенку раковины. Однослойная 
стенка часто представляет собой пластину, пронизанную пора- 
ми. Неперфорированные пластины известны, но обычно в них 
есть, хотя бы редкие, полигональные поры (рис. 61, фиг. 1 ). 
Толщина стенки от 1,5 до 10 мкм, редко меньше или больше. 
Иногда первоначально пористая стенка утолщается, поры в ней 
зарастают, оставляя только ямки псѳвдопор (см. рис. 61, 
фиг. 4 ). 

Поры имеют диаметр 3 — 20 мкм. Они разделены межпоро- 
выми перекладинами шириной 3 — 10 мкм, но иногда встреча- 
ются очень тонкие пластины с порами 0,2 — -1 мкм (рис. 62, 
фиг. 4 , 5 ). Межпоровые перекладины могут быть ровными, по- 
всеместно почти одинаковой толщины (гиалиновая стенка), или 
утоньшенными по краям с утолщениями посередине. Эти утол- 
щения создают как бы рамку вокруг поры (рис. 63, фиг. 4 ). 
На срезах межпоровые перегородки выглядят столбиками раз- 
ной формы. На пересечении упомянутых утолщений часто воз- 
никают бугорки избыточного кремнезема (ом. рис. 60, фиг. 6 \ 
рис. 61, фиг. 3 ). Именно от таких бугорков отходят дополни- 
тельные иголочки. 

Форма пор округлая, эллиптическая, полигональная, иногда 
даже фестончатая с изрезанными ^краями, субіквадратная (см. 
рис. 63). В сечении поры могут быть цилиндрическими, кони- 
ческими, воронковидными. 

Расположение пор бывает беспорядочным, если поры раз- 
ной величины и формы и/йли расположены на разных расстоя- 
ниях. Расположение пор может быть упорядоченным, при этом 
оно часто напоминает шахматную доску или пчелиные соты 
(см. рис. 63, фиг. 4 , 5 ). Продольные или поперечные ряды пор 
иногда вырисовываются более отчетливо потому, что стенки 
между рядами шире и/или толще, чем между порами в одном 
ряду. Тогда говорят о продольном или поперечном расположе- 
нии пор (см. рис. 61, фиг. 5 , 6 ). 
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Рис. 60. Радиальные иглы, их ветвление и соединение с остальным скелетом 
у РоІусузЦпа: 1 — субцилиндрическая, бугристая, неупорядоченно ветвя- 
щаяся игла; 2 дихотомически, но не совсем упорядоченно ветвящаяся, 
заканчивающаяся бугорчатыми утолщениями, несколько уплощенная игла; 
" не пронизанная трубка с центральным стержнем ( сВ ), соединенным 


Виды скелетной ткани. Кроме описанной простой неперфо- 
рированной или пористой стенки выделяется сетчатая, если 
перекладины не шире, чем ячеи между ними, и связаны в це- 
лостную сеть. Сеть может быть одно- или многослойной (ем. 
рис. 61, фиг. 7; рис. 63, фиг. 3 ). В сети обычно различаются 
более толстые перекладины, ограничивающие ячеи больших 
размеров, в которых находятся более тонкие перекладины, раз- 
граничивающие более мелкие ячеи. Форма ячей — угловатая, 
полигональная. Решетчатыми называют такие скелеты, кото- 
рые состоят из немногих толстых перекладин (см. рис. 63, 
фиг. б). 

Крупные поры, просветы © раковинке, ее устье могут быть 
затянуты тонкими ажурными сеточками или пористыми пла- 
стинками. Эти сеточки как бы вставлены в края поры или устье 
или прикрывают их сверху как колпачком (см. рис. 63, фиг. 4 — 
6 ). Тонкие пластины с мелкими порами могут развиваться и 
вплотную к более грубой пористой пластинке (см. рис. 62, 
фиг. 2 , 4 , 5 ), губчатому остову или на дополнительных иглах 
(см. рис. 63, фиг. 7). 

Многослойные скелеты иногда представляют собой массив- 
ные стенки, пронизанные сложными каналами (см. рис. 61, 
фиг. 3 ). Размеры и расположение пор на одной стороне могут 
отличаться от таковых на другой. Увеличение просветов пор и 
каналов и нарушение упорядоченности их расположения приво- 
дят к возникновению губчатых (рис. 64, фиг. 3 , 5 ) оболочек. 

Многослойные скелеты не всегда оставляют свободной внут- 
реннюю полость, но часто скелет представляет собой не полую' 
раковинку, а сплошную объемную решетку. В зависимости от 
геометрической формы и расположения скелетных перекладин 
и просветов между ними выделяют породисцидную, лсевдоауло- 
факовую и губчатую ткани или структуры. 

Породисцидная структура характеризуется сплющенными 
концентрическими пористыми пластинами, соединенными ради- 
альными перекладинами, длина которых около 10 — 20 мкм (ом. 
рис. 60, фиг. 5; рис. 62, фиг. 2 ). 

Псевдоаулофаковая структура состоит из радиальных и 
тангентальных перекладин примерно одинаковой длины и тол- 
щины, соединяющихся между собой на расстоянии около 


со стенками трубки изогнутыми пластинками; 4 — центральный цилинд- 
рический стержень ( сВ ); 5 — трехлопастная игла с апофизами, включен- 
ными в породисцидную ткань; 6 — пористая стенка, от узлов межпоровых 
перегородок которой отходят дополнительные иголочки (ЬуЗ) и утолщен- 
ный бугорок (Кп)\ 7 — пористая трубка, создающая манжет вокруг ци- 
линдрического центрального стержня (сВ), соединенного со стенками труб- 
ки отдельными неупорядоченными перекладинами; 8 — плоская игла с апо- 
физами, соединяющимися друг с другом; 9 — трехгранная игла с боковыми 
апофизами; 10 — пирамидальное утолщение стенки, пронизанное порами; 
11 — неправильная в сечении игла, основание которой укреплено растяж- 
ками Ргор 
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Рис. 61. Утолщения в стенках раковинок Роіусузііпа: 1 — пластина, почти 
не пронизанная порами, на наружной поверхности видны прямые, изредка 
пересекающиеся спикулы ( Сі ); 2 — полигональные и неправильной формы 
поры (слева — простые, справа — фестончатые), разделенные сетью утол- 
щенных гребней (Сі) разной толщины; 3 — стенка, пронизанная сложны- 
ми каналами (СНп), на наружной поверхности имеются бугры (ТЬ), про- 
низанные порами; 4 — не пронизанная порами стенка, имеются лишь ячей- 
ки псевдопор (рзРо)\ 5 — пористая стенка, в которой' выделяются продоль- 
ные и (или) поперечные ряды пор, ямки псевдопор (рзРо), струйчатая по- 
верхность (зіг); продольные бороздки (сі) и утолщения, создающие от- 
дельные бугры (ТЬ), не пронизанные порами, сливающиеся (наверху) в 
поперечный валик (Веіі); 6 — стенка с порами, расположенными попереч- 
ными рядами, с поперечным наружным ребром (ВеІі)\ 7 — сеть из упоря- 
доченно расположенных пересекающихся перекладин (Сі), являющихся апо- 
физами основной иглы; 8 — стенка с неправильными беспорядочно распо- 
ложенными порами, от которой поднимается поровая пластина (роРІ) 



Рис. 62. Многослойные и однослойные скелетные образования у Роіусузіі- 
па; і — паутинная ткань (агасНп) на основе относительно длинных тонких 
дополнительных иголок (Ьу8)\ 2 — - слева породисцидная, справа — псев- 
доаулофаковая ткань, отверстия могут быть закрыты тонкими поровыми 
пластинами (рОР1)\ 8 — радиальные иглы, гайВ — радиальные переклади- 
ны; 3 — псевдоаулофактовая ткань (слева), переходящая (справа) в губ- 
чатую, Кп — узлы на поверхности; 4 — губчатая ткань, покрытая сверху 
пористой пластиной мантии (роР1)\ 5 — пластина с крупными порами, по- 
крытая очень тонкой пластиной (роРІ); 6 — кладогенная рыхлая ткань, 
соединенная с радиальной иглой (5) апофизами (АрН ) ; 7 — рыхлая пла- 
стинка с отдельными порами; 8 — однослойная полигональная сеть 




Рис. 63. Пористые стенки скелета Роіусузііпа: 1 — гиалиновая стенка с 
редкими округлыми порами, зарастающими по типу «мостика» (Вт) или 
ободка (Ш)\ 2 — стенка с крупными округлыми порами разного размера, 
разделенными узкими тонкими перекладинами с небольшими гребнями и бу- 
горками на их поверхности; 3 — тончайшая сеть из полигональных ячей, 


10 мкм (ом. рис. 62, фиг. 2 , 3 ). В местах соединения перекла- 
дин имеются утолщения в виде бугорков. 

Настоящая губчатая ткань (сем. Зропдойізсідае) различи- 
ма тогда, когда и радиальные и тангентальные перекладины 
имеют разные длину и толщину и располагаются неупорядо- 
ченно, образуя ячеи разного диаметра (3 — 20 мкм) и разной 
формы, лежащие в разных плоскостях <(см. рис. 62, фиг. 3 , 4 \ 
рис. 65, фиг. 2 ). Кладогенная губчатая ткань образуется за 
счет ветвления баковых отростков хорошо выраженных основ- 
ных радиальных игл (см. рис. 62, фиг. 6 ; рис. 64, фиг. 4 ), и 
скелет представляет собой сложное сплетение изгибающихся 
волокон. Она известна со среднего девона. У кайнозойских ви- 
дов перекладины кладогенной ткани обычно тоньше, чем у па- 
леозойских, а ячеи большего диаметра (до 50 мкм), т. е. ткань 
более ажурная, чем обычная губчатая. 

Псевдогубчатая ткань тоже известна с девона. Она возни- 
кает на некотором расстоянии (10 — 15 мкм) от основной пори- 
стой раковинки и поддерживается за счет ветвления дополни- 
тельных иголочек. Перекладины не упорядочены, расположены 
в 1 — 3 слоя (см. рис. 63, фиг. 7; рис. 64, фиг. 4)., В образова- 
нии псевдо губчатой ткани могут принимать участие также и 
оторочки пор, и основные иглы. У кайнозойских форм псевдо- 
губчатая ткань (см. рис. 63, фиг. 7) отличается тем, что она не 
бывает многослойной, а ячеи в ней мельче (1 — 5 мкм), чем в 
губчатой или кладогенной ткани. Сплетение прямых паутинных 
нитей, натянутых на дополнительных иголочках наподобие те- 
леграфных проводов, называют паутинным (см. рис. 62, фиг. 7; 
рис. 64, фиг. 2 ). Ячеи паутинной ткани 1 — 20 мкм в попереч- 
нике. 

У ЗрЬаегоібеа иногда различаются периферические, или кор- 
тикальные (Согіісаі зЬеІІз), и центральные, или медуллярные 
(тесіиііаг зЬеІІз), оболочки (см. рис. 65, фиг. 5). Несколько та- 
ких концентрических вложенных одна в другую оболочек !(см. 
рис. 65, фиг. 2 ) отличаются от породисцидной ткани:^ 1) уда- 
ленностью каждой отдельной оболочки от заключенной внутри 
нее не менее чем на 20—30 мкм; 2) сравнительно небольшим 
числам радиальных перекладин; 3) целостностью и почти сфе- 

от узлов сети отходят дополнительные иголочки (Ьу8); 4 — фестончатые 
(Ре) поры, поры с двойным контуром (4), поры, затянутые сеточкой (Кеі), 
вставленной в просвет поры, или пористой пластинкой (роРІ), вздутой над 
порой, гексагонально обрамленные поры с бугорками (Кп) в точках пере- 
сечения гребней обрамления; 5 — пористая стенка, поделенная сетью утол- 
щений (Сі) на почти равные ячейки, в которые вставлены пористые сравни- 
тельно тонкие пластинки (рорі); 6 — ортогональная решетка из продоль- 
ных ребер и поперечных колец, с бугорками (Кп) и дополнительными иго- 
лочками (Ьу8) на поверхности; просветы решетки затянуты или тонкой се- 
точкой из прямых тончайших перекладин (Кеі), или тонкими пористыми 
пластинами (роРІ) с бугорками на поверхности; рзЗЗр — псевдогубчатая 
оболочка; 7 — пористая стенка с округлыми одинаковыми порами; Кп — 
бугорки,- Ьу8 — дополнительные иголочки, роРІ — пористая пластина, 
рзйЗр — псевдогубчатая оболочка 
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Рис. 64. Соединение радиальных и тангентальных скелетных образований 
у Роіусузііпа: 1 — псевдогубчатая скелетная ткань, отходящая от допол- 
нительных иголок (Ьу8), на пористой пластинке ( роРІ ); 2 — паутинная 
ткань, натянутая на граненых радиальных иглах (5); 3 — губчатая ткань 
с уменьшающимися к поверхности ячеями; 4 ■ — кладогенная ткань, соеди- 
няющая цилиндрические радиальные иглы (5); 5 — центральная масса и 
наружный губчатый слой, соединенные радиальными перемычками (гВ) 



Рис. 65. Скелеты Роіусузііпа: 1 — ЗірЬопозрЬаега іепеіга ВгашЗі., сем. Соі- 
ІозрЬаегісіае; 2 — ОеПапбгшп зр., сем. Заіигпаіібае; 3 — ЗіуІозрЬаега Ыз- 
рісіа ЕЬг.', сем. Асііпоттісіае; 4 — ЗропдоігосЬиз фасіаііз Ророізку, сем. 
Зропдобізсісіае; 5 — ЬііЬеІіиз паиіііоібез Ророізку, сем. ШЬеШбае 1, 3, 4, 
5 — современные; 2 — юра, по Р. \Ѵеѵег, 1984 

рической формой каждой оболочки. Кайнозойские ІліЬеІіоісІеа 
(см. рис. 65, фит. 3 ) и некоторые другие субсфер ичеокие спи- 
ральные формы занимают в этом отношении промежуточное 
положение. Местами редуцированные трехмерные оболочки, 
сведенные до узких лент или поясов, характерны для Руіопібае. 

Обычным элементом скелета Роіусузііпа являются камеры 
размером около 3 — 30 мкм. Они разделяются радиальными и 
тангентальными перекладинами и/или пористыми пластинами. 
Форма камер чаще субсферическая, повторяющая обычную 
форму вакуолей цитоплазмы. Камеры могут быть расположен- 
ными в один слой или в несколько, концентрически (сем. Ро- 
госіізсіёае; рис. 66; РзешіоаиІорЬасісіае), спирально (ЬііЬе- 
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Рис. 66. ЕисЬіІопіа еіе^апз (ЕЬг.), сем. ЕисЫіопіібае, Роіусузііпа. Совре- 
менный планктон (по М. Г. Петрушевской, 1971): 1, 2 — ранние стадии 
роста скелета; 3 — центральная часть взрослого экземпляра (увеличение 
то же, что и 1, 2); 4 — общий вид (при меньшем увеличении); с5 — цент- 
ральная игла, И — центральный диск, сНК — камерные кольца, Ат — ру- 
ка, Р§ — патагий 

Ііісіае; см. рис. 65, фиг. 3 ) , линейно (Иаззеііагіа; см. рис. 65, 
фиг. 4 ), беспорядочно (Зропдосіізсібае; см. рис. 65, фиг. 2 ). 

Центральная сфера, или многогранник, ЗрЬаегеІІагіа, от ко- 
торого расходятся основные радиальные иглы, — это одна из 
рассматриваемых камер. Цефалис насселлярий — это первая 
камера их гетерополярного скелета, обычно замкнутая с або- 


рального полюса и отгороженная от следующей камеры — • то- 
ракса — срединной балкой МВ многолучевой спикулы, нахо- 
дящейся внутри скелета (ом. рис. 55, фиг. 4 ) . За тораксом 
следуют абдомен и другие «сегменты», последние камеры раз- 
делены только наружными пережимами стенки и/или внутрен- 
ними валиками (или септами) . 

Устье, имеющееся у насселлярий, располагается на послед- 
ней камере. Оно может быть оформлено валиком и/или зубца- 
ми, иногда оно вытянуто в трубку (пилому или перистому) . 
Устье у других видов Ыаззеііагіа в течение всей жизни особи 
остается открытым и неоформленным или в конце роста меш- 
кообразно замыкается. 

В многослойных скелетах ЗрЬаегеІІагіа устье может иметь 
вид воронки или трубки, проходящей внутри скелетной ткани; 
его тоже называют пилома. Его край бывает оформлен зубца- 
ми или иглами. 

Рассматривая изменение скелетных образований полицистин 
в течение фанерозоя, нельзя не отметить явление полимериза- 
ции: увеличение числа оболочек, камер, радиальных игл, пор. 
Тенденция к полимеризации начала проявляться уже в палео- 
зое и особенно ярко выражена у мезозойских радиолярий. 
В кайнозое заметны и противоположные изменения — умень- 
шается число камер, перекладин, наблюдается стабилизация 
их положения и размеров, а также общее упрощение и облег- 
чение скелета, т. е. выражен процесс олигомеризации. 

Скелет феодарий и акантарий имеет некоторые особенно- 
сти. Феодарии обладают полыми радиальными элементами и 
ячеистыми тангентальными. Наиболее примитивный тип строе- 
ния скелета состоит из отдельных игл, лежащих свободно 
или соединенных друг с другом в центре. У некоторых семейств 
одновременно развиты и радиальные и тангентальные иглы, 
причем иглы могут разветвляться, иметь апофизы, мутовки и 
т. д. У других групп феодарий развиваются самые разные ске- 
леты: ажурные сетчатые или целостные раковинки, субсфери- 
ческие радиально-симметричные (рис. 67) или слабо перфори- 
рованные кувшинчики, скелеты в виде билатеральных створок, 
напоминающие раковины двустворчатых моллюсков, и т. д. 

У акантарий скелетную основу всегда составляют 20 ради- 
альных или 10 диаметральных сплошных игл, пронизывающих 
всю цитоплазму и соединяющихся в центре по конфигурации 
Мюллера (ем. рис. 56). Кроме простого астроидного (звездча- 
того) скелета из одних игл у акантарий известны решетчатые 
раковины (панцири), образующиеся в результате срастания 
апофизов радиальных игл. Иногда 2 или 4 иглы развиты лучше 
прочих, это создает удлиненные или сплющенные формы. 

У феодарий в саркодиктиуме закладывается зачаток скелет- 
ной «мягкой» иглы в виде вытянутой вакуоли. Она постепенно 
окремневает, оставляя внутреннюю полость. 
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Рие. 67. Представители РЬаеогіагіа: 1 — Сазіапізяа те^азіота, современ- 
ный планктон (по В. В. Решетник, 1966); 2 — СЬаІІепдегіа раіео^епіса, 

верхний эоцен (по М. Г. Петрушевской, В. В. Решетник, 1979); оЗ — ораль- 
ные иглы, Ре — перистом 

У современных полицистин рост скелета идет быстрее и 
стадии «мягкой иглы» у них нет. Окремнение сводится к от- 
кладыванию (на силиколеммах) в специальных вакуолях гра- 
нул кремния размером в доли микрона. Затем гранулы слива- 
ются в сплошную скелетную массу; в дальнейшем происходит 
постепенное наслаивание скелетного материала. У современ- 
ных полицистин различают три способа нарастания скелетов. 
Первый — ретикулярный, когда мелкоячеистая матрица буду- 
щей скелетной оболочки окремневает не сразу и долго замет- 
на. Затем перекладины окремневают и сливаются, заполняя 
мелкие ячеи; оставшиеся поры имеют разные размеры и фор- 
му. Второй — симультанный, или способ ободка, когда матри- 
ца будущей скелетной оболочки быстро окремневает, оставляя 
редкие округлые поры. Третий способ — постепенный. Общей 
матрицы нет, формируются почти прямые перекладины, затем 
они удлиняются, соединяются друг с другом мостиками, обра- 
зуя сетчатую оболочку с многочисленными порами разных раз- 
меров и формы. Все три способа могут наблюдаться у одной 
особи на разных стадиях онтогенеза. Во всех случаях в даль- 
нейшем происходит утолщение стенки, края пор нарастают во- 
внутрь, закругляются и диаметр пор сужается. 

При индивидуальном развитии особей насселлярий часто 
сначала закладывается основная спикула, затем прилегающие 


к ней дуги и стенки цефалиса; иногда сразу весь цефалис или 
даже цефалис и торакс. У отдельных видов на такой стадии 
происходит как бы некоторая остановка, и последующие сег- 
менты возникают позднее один за другим постепенно. У других 
видов одновременно формируются 3 — 4 сегмента и только по- 
следующие камеры растут постепенно. Развитие может дохо- 
дить до образования оформленного устья или рост скелета об- 
рывается раньше. Ранние стадии многосегментных насселля- 
рий были описаны Э. Геккелем как самостоятельные виды и 
отнесены к иным, чем взрослые, семействам. Центральная кап- 
сула насселлярий постепенно разрастается и заполняет не толь- 
ко цефалис, но и торакс и даже последующие отделы. 

У офереллярий первыми возникают центральные скелетные 
оболочки, которые бывают исключительно тонкими. В зависи- 
мости от того, крипто-, центро- или периаксопластическая эта 
группа, скелет формируется в ядре или вне его. Центральная 
капсула у ювенильных особей сферичеокая. Последующие ске- 
летные оболочки закладываются позднее, с возрастом они 
утолщаются. Центральная капсула, разрастаясь, становится ло- 
пастной; она захватывает все большее число оболочек, начи- 
ная от центра, и они из внекапсульных превращаются во внут- 
рикапсулярные. Нарастание сложных лопастных скелетов так- 
же идет от центра (ом. рис. 66). Рост многослойных скелетов 
может заканчиваться образованием на поверхности мелкопо- 
ристой пластины так называемой мантии. 

РАЗМНОЖЕНИЕ И ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ, ПОЛИМОРФИЗМ 

РАКОВИНЫ 

Акантарии. На ранней стадии развития они обладают толь- 
ко одним (первичным) ядром. Развитие скелета, калиммы, 
аксоподиальной системы происходит на первых этапах их он- 
тогенеза. По мере роста первичное ядро многократно делится,, 
и образовавшиеся многочисленные (до 1000) генеративные яд- 
ра мигрируют к периферии эндоплазмы, где располагаются в 
2 — 3 слоя. Процесс бесполого размножения путем деления на- 
двое отмечен лишь у некоторых примитивных форм. Для акан- 
тарий характерен спорогенез, которому предшествует инцисти- 
рование. Образуются тысячи опор (или изогамет?) размером 
от 2 до 10 мнм; судьба спор неизвестна. Цисты размножения 
имеют раковинки, сильно отличающиеся от скелетов вегетатив- 
ных форм. 

Феодарии. Вегетативные стадии одноядерны (моноцистидные 
формы). Исключение составляют представители трех семейств, 
в центральной капсуле которых обычно бывает по два ядра. 

Почти у всех феодарий при бесполом размножении вслед 
за делением ядра деление центральной капсулы осуществляет- 
ся перешнуровкой, затем дочерние особи полностью разъеди- 
няются. Если разделения капсул не происходит, то возникают 
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двух- и четырехкапсульные особи, .что можно рассматривать 
как путь к образованию колоний, поскольку развитие колонии 
обычно является результатом недоведенного до конца агамно- 
го процесса. Кроме того, у феодарий известен опорогенез, трак- 
товка которого вызвала дискуссию между К- Греллом и жа- 
ном Катионом, Моникой Катион. 

Полицистины. Жизненный цикл этой группы радиолярий 
изучен благодаря исследованиям французских протозоологов. 
Особенно это относится к -коллодариям. В ядре вегетативной 
стадии Соііосіагіа находится большое число тонких сильно де- 
спирализованных хромосом; оно полиплоидно; степень плоид- 
ности определяется в 40-60 п (1 гаплоидный набор хромосом). 


У Соііосіагіа установлен опорогенез, ведущий к образованию 
одинаковых спор (изоспор); споры снабжены жгутиками и кри- 
сталлоидами. Процесс формирования опор двух сортов (анизо- 
спорогенез), который описывался раньше как элемент жизнен- 
ного цикла этих радиолярий, оказался размножением парази- 
тических динофлагеллат, и представление о том, что у Уюно- 
сіагіа могут быть два типа опорогенеза, не подтвердилось, на- 
блюдаемое деление ядра при сохранении ^ядернои оболочки 
И Б Райков (1976) трактует как закрытый плевромитоз, по 
добный механизм митоза широко распространен у прочих ра- 
диолярий, у фораминифер и динофлагеллат. Хромосомный цикл 
пока не известен ни для Соііосіагіа, ни для насселлярии и сфе- 
реллярий. 

Некоторые виды колониальных радиолярий, описанные как 
самостоятельные, представляют собой стадии размножения 
одиночных видов; иными словами, одиночная и колониальная 
стадии могут чередоваться. В колонии СоІІозрЬаега соШп 
среди массы одинаковых субоферических раковинок присутст- 
вовали отдельные скелеты совсем инои звездчатой формы. Он 
всегда были в колониях этого вида и никогда в колониях близ- 
ких видов и родов; не исключено, что эти клетки — основа- 
тельницы колоний. Обычно в колониях все раковинки похожи 
Гуг на друга! как монеты. Правда, около 5% имеют следы на- 
рушения развития: они или значительно мельче прочих, или 
крупнее, имеют эллипсоидальную или гантелевидную форму и 
Т л Кроме того, почти в каждой колонии от 1 до 10 / 0 скеле- 
тов имеют резкие отличия, не предусмотренные диагнозом дан- 
ного вида и отсутствующие у 90—99% особей. Такие морфо- 
типы можно было бы рассматривать как проявление полимор- 
физма вида-, но неизвестно, насколько они жизнеспособны. 

Есть сообщение, что некоторые виды феодарий имеют 2 фор- 
мы различающиеся деталями строения скелета и обитающие 
совместно в планктоне. Однако пока жизненные циклы остают- 
ся не изученными, причины наблюдаемого полиморфизма фео- 
дарий не ясны. 


ИСТОРИЯ РАЗРАБОТКИ КЛАССИФИКАЦИИ 

Система высших таксонов радиолярий была создана еще в 
прошлом столетии исследованиями Й. Мюллера, Э. Геккеля,. 
Р. Гертвига. Она основывалась на положении скелета в клетке, 
строении ядра, центральной капсулы и расположении в ней от- 
верстий, которые (как выяснилось не так давно) отражают 
строение нуклеоаксоподиального комплекса в клетке. Изучение 
радиолярий методами электронной микроскопии, проведенное 
в 60 — 80-е годы нынешнего века, значительно изменило пред- 
ставления об этих простейших, но не коснулось выделения так- 
сонов высокого ранга: АсапШагіа, РЬаеойагіа, Соііосіагіа, Ыаз- 
аеііагіа, Зршпеііагіа (ЗрЬаегеІІагіа) различаются как хорошо 
обособленные группы. В. А. Догель и другие отечественные 
исследователи рассматривали эти группы, а также ЗіісЬоІоп- 
сЬеа как равнозначные отряды подкласса Касііоіагіа, класса 
Загсосііпа, в который входили еще подклассы КЬігоросІа — кор- 
неножки и Неііогоа — солнечники. 

Однако В. Т. Шевяков в 1926 г., детальнейшим образом пе- 
ресмотревший систематику акантарий, за ним П. Энрикес, 
Ж. Трегубов, Жан Кашон и Моника Кашон, М. Г. Петрушев- 
ская, В. В. Решетник, учитывая особенности АсапШагіа, вы- 
деляют их в отдельный класс (или таксон еще более высокого 
ранга), противопоставляя их всем остальным радиоляриям — 
Роіусузііпа (Зршпеііагіа -ЬИаззеПапа) и РЬаеосіагіа. 

Международный комитет союза протозоологов по система- 
тике и эволюции в 1980 г. в пределах типа Загсогпазіі^орЬога 
выделяет надкласс Асііпороба Саікіпз, 1909, состоящий из че- 
тырех классов: АсапШагеа Наескеі, 1881; Роіусузііпеа ЕЬгеп- 
Ьег§, 1838; РНаеобагіа Наескеі, 1879 и Неііогоеа Наескеі, 1866 
(к Неііогоеа отнесены ЗІісЬоІопсЬеа-Тахоройа) ; таким обра- 
зом, название Касііоіагіа, широко используемое в геологии и 
палеонтологии, вообще выпадает из классификации Ргоіогоа. 
Аргументированные возражения против исчезновения названия 
Касііоіагіа высказаны А. И. Жамойдой и другими исследовате- 
лями, и, несмотря на предложения комитета, название радио- 
лярии (Касііоіагіа) по-прежнему широко используется. 

В настоящее время известно несколько различных вариан- 
тов детальной классификации радиолярий. Это прежде всего 
классическая система Э. Геккеля, опубликованная в 1887 г., и 
ряд ее модификаций, предложенных в 1954 г. А. Кемпбеллом, 
А. В. Хабаковым, А. А. Стрелковым и Р. X. Липман, Д. М. Че- 
дия в 1959 г., Р. X. Липман в 1975, 1979 гг. Простота, видимая 
стройность и логичность классификации Э. Геккеля импониру- 
ют многим. Однако именно эта стройность не адекватна эво- 
люционному процессу, и система даже приближенно не отра- 
жает естественные взаимоотношения отдельных групп. Основ- 
ным методическим упущением явилось выделение таксонов не 
на комплексе признаков, а на одном, произвольно выбранном, 
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причем часто используются аналогичные образования, а не под- 
линные гомологи. 

Совершенно на иных принципах построена система Роіусу- 
зііпа, разработанная А. Голландом и М. Анжюме, Ж. Като- 
ном и М. Кашон и М. Г. Петрушевской. В ее основе лежат 
исследование онтогенеза клетки, электронно- микроскопическое 
изучение ядра, аксоподиального аппарата. Для полицистин 
впервые обоснована гомологизация нуклеоаксоподиального ком- 
плекса и скелетных образований. 

Рациональная ревизия системы Э. Геккеля была проведена 
У. Риделем и М. Г. Петрушевской. Зритеііагіа и ИаззеПагіа 
впервые после работ X. Эренберга стали рассматриваться как 
единая группа Роіусузііпа. Предложенная классификация ос- 
новывается на морфологии скелета, стратиграфическом распро- 
странении отдельных таксонов и эволюционных рядах их 1 раз- 
вития, на уточнении понятия цефалис, установлении гомологии 
скелетных образований, в связи с чем даны новые диагнозы 
родов и семейств Маззеііагіа. 

Различные варианты систематики отдельных групп полици- 
стин были даны А. Поповским, Ж. Дефландром, А. И. Жамой- 
дой и Г. Э. Козловой, П. Думитрика, Г. Коцуром и X. Мостле- 
ром, Б. Б. Назаровым и А. Р. Ормистоном. Дальнейшие ис- 
следования должны привести к созданию «синтетической» си- 
стемы радиолярий, удовлетворяющей и протозоологов и пале- 
онтологов. 

Для разграничения таксонов высокого ранга (классов, под- 
классов, надотрядов, отрядов, надсемейств) у радиолярий слу- 
жат особенности строения нуклеоаксоподиального комплекса, 
влияющие на морфологию центральной капсулы и минерально- 
го скелета, а также на его положение в клетке. Признаками 
отрядов и надсемейств являются: 1) взаимное расположение 
центральной капсулы, ядра, аксопласта (или аксопластов), ак- 
сонам и скелета; 2) симметрия клетки, преобладающая геомет- 
рическая форма скелета; 3) расположение микротрубочек в ак- 
сонѳме; 4) устройство центральной капсулы и ее стенки. Жиз- 
ненные циклы, к сожалению, пока не изучены. На уровне ви- 
дов, родов, иногда и семейств у полицистин могут быть исполь- 
зованы только детали строения скелета. При этом нельзя за- 
бывать, что в процессе индивидуального развития изменяются: 
а) число камер, сегментов, оболочек; б) число и размеры (дли- 
на) апофизов игл и самих игл, отходящих от последних камер 
или наружных оболочек; в) диаметр нор и других отверстий, 
происходят зарастание их внутренними сеточками, образова- 
ние устья (пилома), окружение его валиком, формирование 
приустьевых придатков и замыкание устья. Кроме того, про- 
исходит образование кроющих пластин мантии на поверхности 
губчатых и ларкоидных раковинок; увеличивается толщина ра- 
диальных перекладин, радиальных игл и стенки раковин, при 
этом на поверхности оболочки может изменяться выраженность 
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рельефа и орнаментации — различных бугорков, шипиков, 
гребней, ячей губчатой ткани. 

Эти же признаки могут меняться и в зависимости от со- 
хранности материала, степени растворения скелетов. Возмож- 
но также, что на развитие признаков у радиолярий оказывают 
влияние и экологические условия — температура, концентра- 
ция кремния в воде. Но все же если принимать во внимание 
полностью развитые взрослые экземпляры хорошей сохранно- 
сти, то эти же признаки могут иметь таксономическое значение. 

У полицистин признаками семейств (подсемейств, иногда 
надсемейств) являются: 1) тип внутреннего каркаса и пример- 
ное число игл, расходящихся от него; 2) примерное число кон- 
центрических оболочек или спирально, либо линейно располо- 
женных камер, соотношение размеров этих тангентальных об- 
разований и способ их внутреннего разграничения; 3) характер 
строения скелетной ткани (пористая, губчатая, решетчатая и 
т. д.) начальных сегментов; 4) примерное число наружных об- 
разований скелета. При выделении родов используются: 1) чис- 
ло концентрических, спиральных или линейных оболочек, ка- 
мер, сегментов и соотношение их размеров; 2) число и разме- 
ры внутренних перегородок между этими частями скелета, а 
также признаки, характеризующие структуру стенки; 3) рас- 
положение, размеры, число пор, перекладин, гребней, бугров и 
т. д.; 4) положение разветвлений (мутовок) основных игл; 
5) число и форма наружных придатков раковины. Видовыми 
признаками являются: 1) точные размеры и форма оболочек 
или камер и перегородок между ними; 2) размеры и число пор 
на тангентальных частях; 3) размеры (иногда число) наруж- 
ных придатков раковины; 4) строение дополнительных иголо- 
чек; 5) характер окелетной ткани на периферических частях 
скелета. Система высших таксонов радиолярий может быть 
представлена следующим образом. 

Класс Кайіоіагіа МШІег, 1858 

Подкласс АсапіЬагіа МШІег, 1855 

ЕигаШоІагіа Ьатеёге, 1931 

Надотряд РЬаеосІагіа Наескеі, 1879 

Роіусузііпа ЕЬгепЬегд, 1838 

Отряд АІЬаШеІІагіа ИеЯапсІге, 1953 
ЗрЬаегеІІагіа Наескеі, 1881 
ИаззеИагіа ЕЬгепЬег§, 1848 
СоІІоЯагіа Наескеі, 1881 

ОПИСАНИЕ ВЫСШИХ ТАКСОНОВ 

КЛАСС КАШОЬАКІА МІІІХЕК, 1858. РАДИОЛЯРИИ 

Подкласс АсапіНагіа Миііег, 1855. Акантарии 

Акантарии — исключительно одиночные формы, обитающие 
преимущественно в поверхностном слое (0 — 200 м), но встре- 
чающиеся и на глубинах до 700 — 1000 м. Скелет из целести- 
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на — сернокислого стронция ($г504) — представлен 20 ради- 
альными или 10 диаметральными сплошными иглами. Кроме 
игл бывает развит панцирь шаровидной, полиэдрической или 
иной формы. Центральная капсула только у высокоспециали- 
зированных акантарий. 

Имеется студенистый слой эктоплазмы — калимма, в кото- 
рой развиты фибриллярный эктоплазматический кортекс и осо- 
бые сократительные органеллы — мионемы (миофриски), рас- 
полагающиеся вокруг каждой радиальной иглы (см. рис. 56). 
Калимма в сочетании с кортексом и мионемами образует слож- 
ный гидростатический аппарат, способный менять объем экто- 
плазмы. Вегетативные стадии акантарий многоядерны. Размно- 
жение — большим числом жгутиковых изоспор. Спорогенезу 
обычно предшествует инцистирование. 

Только современные, в ископаемом состоянии неизвестны. 

Подкласс Еигайіоіагіа Ьатееге, 1931. Эу радиолярии 

Одиночные и колониальные формы, обитающие во всех оке- 
анах и морях с нормальной соленостью (32 — 36, до 38°/оо) от 
поверхностного слоя до абиссальных (8000 м) глубин, имеются 
сведения об обитании радиолярий в океанических впадинах на 
глубинах 10 000—11000 м. Скелет кремниевый, с присутствием 
других химических элементов, разнообразной морфологии. 

Центральная капсула развита у всех собственно радиоля- 
рий. Ее стенка имеет отверстия (поры и фузулы), через котсь 
рые осуществляется связь между интра- и экстракапсульной 
цитоплазмой и проходят аксоподии. Проксимальные части ак- 
сонем берут начало от аксопластов, имеющих различные поло- 
жение и форму. Система псевдоподий и калимма с вакуолями 
служат гидростатическим аппаратом, способствующим верти- 
кальным миграциям. 

Вегетативные стадии обычно одноядерны, за исключением 
некоторых феодарий, имеющих два ядра, и коллодарий, часто 
обладающих многочисленными ядрами. Инцистирование неиз- 
вестно. Характерен спорогенез с образованием жгутиковых изо- 
спор, реже наблюдается размножение путем деления надвое. 
Кембрий?, ордовик — современные. 

Надотряд РЬаеойагіа Наескеі, 1879. Феодарии 

Одиночные радиолярии, обитающие в открытых морях и 
океанах с соленостью 32 — 38%о на глубинах до 8000 м, в еред- 
нем до 200—2000 м. Скелет кремниевый (с добавлением А1, 
Са, М§), различного строения — от игольчатого до решетча- 
того шаровидного (многогранного), часто гетерополяр ного об- 
разования (см. рис. 67). 

Центральная капсула грушевидная. Стенка ее состоит из 
хитиноидного вещества с тремя крупными отверстиями. Одно 
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из них — главное (астропиле) — цитофарингс (клеточная 
глотка) осуществляет функции питания и обмена между эндо- 
и экстракапсульной цитоплазмами. В двух побочных меньшего 
размера отверстиях (парапиле) располагаются аксопласты, от 
которых отходят аксонемы из шестивалентных микротрубочек. 

Вегетативные стадии одноядерны, и у немногих известны 
формы с двумя ядрами. Размножение путем деления надвое 
или наблюдается спорогенез. Кайнозой (верхний эоцен) — со- 
временные. 

Надотряд Роіусухііпа ЕЬгепЬег§, 1838. Полицистины (многодырчатые) 

Одиночные и колониальные радиолярии, обитающие во всех 
океанах и морях с соленостью 32 — 38%о во всей толще вод от 
поверхности до глубины 5000—8000 м, но в настоящее время 
наиболее многочисленные на глубинах до 200 м. Скелет, если 
развит, состоит из кремнезема (до 98% ЗЮ 2 аморфного), име- 
ет сферическую, эллипсовидную, дискоидальную, лопастную, 
конусовидную, башенковидную или иные формы. 

Центральная капсула разнообразных очертаний со стенкой 
из гликопротеиновых пластинок. При экзоаксопластии аксоне- 
мы, как и у феодарий, имеют автономные аксопласты, распо- 
ложенные снаружи, около отверстий в центральной капсуле. 
Эндоаксопластические полицистины имеют аксонемы, проходя- 
щие через фузулы внутрь капсулы, где расположен один или 
несколько аксопластов. В аксонемах чередуются двух- и трех- 
валентные микротрубочки. 

Большинство полицистин, за исключением немногих колло- 
дарий, имеют одно ядро. Размножаются делением надвое или 
путем спорогенеза. 

Известны четыре отряда в ископаемом состоянии. 

Кембрий?, ордовик — современные. 

Отряд СоІІобагіа Наескеі, 1881. Коллодарии 

Крупные (одиночные 400 — 800 мкм; колонии до 3 м) поли- 
цистины. Колонии населяют преимущественно поверхностные 
теплые воды в низких широтах. 

Одиночные могут иметь одну скелетную оболочку диамет- 
ром не менее 100 мкм, но иные тангентальные образования 
часто не развиты; иногда скелет представлен лишь многолуче- 
вой спикулой. Симметрия неопределенная. Характерен прямой 
или запаздывающий спорогенез. 

Колонии представляют собой различной формы студенистую 
массу, заключающую в себе многочисленные отдельные особи. 
Каждая особь с хорошо выраженной эндо- и эктоплазмой. В эн- 
доплазме находятся ядро, капля жира и часто несколько кри- 
сталлов целестина. От эктоплазмы отходят псевдоподии, ана- 
стомозирующие с псевдоподиями соседних особей, пронизыва- 
ющие весь студенистый слой колонии. Система псевдоподий 
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обеспечивает связь между всеми особями и определяет рассто- 
яние между ними. В эктоплазме бывает развит скелет в виде 
тангентально расположенных игл или пористой раковины. У ко- 
лониальных полицистин наблюдаются как размножение путем 
деления колонии, так и спорогенез. Средний девон? — совре- 
менные. 

Отряд ЗрНаегеІІагіа Наескеі, 1881. Сфереллярии 

Эта группа составляет большинство геккелевских Зритеііа- 
гіа. (см. рис. 53, 54, 65, 66, 68, 69). Одиночные (100 — 
400 мкм в диаметре) полицистины обитают во всех океанах и 
морях, за исключением опресненных (с соленостью менее 32%о)- 
Скелет разнообразных очертаний обычно с хорошо развиты- 
ми радиальными и тангентальными образованиями. Число кон- 
центрических, дисковидных, спиральных или какой-либо иной 
формы оболочек от одной до пятнадцати и более, причем внут- 
ренние из них могут находиться в центральной капсуле и да- 
же в ядре. Некоторые представители имеют центральный кар- 
кас в виде 4 — 6- или многолучевой спикулы, решетчатого мно- 
гогранника диаметром 5 — 60 мкм или неперфорированной сфе- 
ры. Последняя известна лишь у палеозойских видов. Наруж- 
ных радиальных игл бывает от 2 до 20 и более. Они сплош- 
ные, реже полые, снаружи цилиндрические, граненые, конусо- 
видные или состоящие из трех пластин. 

Только эндоаксопластические формы. Три типа нуклеоаксо- 
подиального комплекса — крипто-, центро- и периаксопластия. 
Характерен спорогенез с образованием жгутиковых изоспор. 

Кембрий?, ордовик — современные. Большинство радиоля- 
рий, представляющих интерес для палеонтологов, принадлежат 
к этому отряду. Известно не менее 15 семейств, но деление на 
семейства пока не общепризнано. 

Отряд ^ззеііагіа ЕКгепЬег§, 1847. Насселлярии 

Сравнительно небольшие (100 — 200 мкм, реже более) оди- 
ночные полицистину, имеющие то же распространение, что и 
сфереллярии (см. рис. 55). Скелет преимущественно гетеропо- 
лярный, часто с элементами трехлучевой симметрии. Внешний 
абрис скелета конусовидный, башенковидный, но может иметь 
форму диска или шара, причем она не связана с внутренней 
симметрией. Внутренний скелетный многогранник (5 — 30 мкм) 
заключен в первом сегменте — цефалисе, за которым следуют 
торакс, абдомен; всего сегментов 1 — 15 и более. В редких слу- 
чаях скелет не развит. Для насселлярий характерна централь- 
ная спикула, отделяющая цефалис от торакса, число и поло- 
жение лучей которой стабилизированы и заметны элементы 
билатеральной симметрии. Лучи спикулы создают внешние иг- 
лы различной формы. Спикула и ее лучи могут глубоко вре- 



Рис. 68. Палеозойские Роіусузііпа со сферическим скелетом: 1 — Епіасіі- 
піа, 2 — Зроп^оепіасйпіа, 3 — Теігепіасйпіа, 4 — Епіасііповрііаега, 5 — 
Неііоепіасііпіа, 6 — Наріоепіасйпіа 

заться в центральную капсулу и ядро, влияя на их форму, но 
скелет остается внекапсульным. 

Насселлярии являются только эндопластическими с двумя 
типами нуклеоаксоподиального комплекса — апоаксо- и проак- 
сопластическим. Вегетативные стадии одноядерны; у насселля- 
рий известен изоспорогенез. 

Поздний девон — ранний карбон?, триас — современные. 
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Рис. 69. Палеозойские Роіусузііпа со ставраксонным скелетом: 1 — Тог- 
шепішп; 2 — І.аіепШі8Іи1а; 3 — ЬаіепШізіиІа; 4 — Тгіасіоіепезігеііа; 5 — 

КигЬепсеѵізропдиз 


Отряд АІЬаіІІеІІагіа ОеІІапсІге, 1953. Альбаиллеллярии 

Ископаемые, преимущественно билатерально-симметричные 
радиолярии, имеющие скелет, образованный пересечением трех 
игл, или несколько игл расходятся от единого центра, или от 
короткой перекладины (см. рис. 58). В первом случае соедине- 
ние игл образует треугольник (рамку). Свободные дистальные 
концы игл иногда окружены скелетной тканью. Облекание тре- 
угольной рамки оболочкой приводит к образованию конусовид- 
ных или билатерально-симметричных раковинок, часто с хоро- 
шо выраженными сегментами. Оболочка обычно неперфориро- 
ванная, но иногда имеются нормальные поры. Если скелет со- 
стоит из нескольких игл, расходящихся от одной точки или ко- 
роткой срединной балки, то четко выраженных оболочек нет,, 
а имеются локальные переплетения апофизов игл; лишь иногда 
место соединения игл прикрыто скелетной тканью в виде чаши. 

Строение эуплазматических образований неизвестно. Хотя 
скелет некоторых коллодарий и насселлярий обнаруживает 
сходство с таковым альбаиллеллярий, среди современных ра- 
диолярий заведомых представителей альбаиллеллярий не обна- 
ружено, и поэтому решить, были ли они одиночными или коло- 
ниальными, не представляется возможным. Жизненный цикл, а 


также вопросы экологии, этологии не выяснены, но не исклю- 
чено, что некоторые из альбаиллеллярий вели бентосный образ 
жизни. Только ископаемые. Средний ордовик — средний триас* 
но особенно широко они представлены в карбоне — перми. 

ЭКОЛОГИЯ И УСЛОВИЯ ЗАХОРОНЕНИЯ 

Современные радиолярии обитают в океанических водах вег 
всех климатических зонах от поверхности до абиссали, в широ- 
ком диапазоне температур; они ведут планктонный образ 
жизни. 

Питание у всех радиолярий гетеротрофное. Они отфильтро- 
вывают сетью своих псевдоподий различные планктонные орга- 
низмы (силикофлагеллят, инфузорий-тинтиннид, копепод, личинок 
моллюсков и др.), втягивают их в эктоплазму, где вокруг до- 
бычи образуются пищеварительные вакуоли. РЬузетйііит ти- 
еііегі без пищи погибали на 12 — 14-й день, а смешанная рас- 
тительная и животная пища позволяла радиоляриям просуще- 
ствовать в лабораторных условиях до 30 дней. Радиолярии, 
имеющие симбиотические водоросли, часть своего рациона по- 
лучают от них. 

Численность одиночных полицистин в тропиках на разных 
глубинах от 10 до 16 000 экз/м 3 . При этом обычно выдержива- 
ются два максимума: поверхностный (0 м) и подповерхностный 
(50—100 м). В Антарктике радиолярии почти не встречаются 
в верхних 25 м, достигая максимальных концентраций 10— 
100 экз/м 3 на глубинах 100 — 300 м. В Арктике максимальная 
численность радиолярий приходится на глубины около 70 и 
400+60 м. Обилие современных радиолярий часто связано с 
зонами апвеллингов, где происходит подъем биогенных элемен- 
тов из придонных и глубинных горизонтов к поверхности. Од- 
нако радиолярии, особенно колониальные, довольно многочис- 
ленны и в олиготрофных, т. е. бедных пищевыми ресурсами, 
районах океана. 

Радиолярии обитают в акваториях только с нормальной 
(32— 36%о) соленостью. Это единственный твердо установлен- 
ный фактор, лимитирующий распространение данных простей- 
ших, хотя высказываются предположения, что феодарии, акан- 
тарии и некоторые коллодарии могут переносить незначитель- 
ное опреснение. 

На основании распространения радиолярий Э. Геккелем бы- 
ла дана первая вертикальная зональность океанических вод и 
по преобладанию той или иной группы были выделены следу- 
ющие горизонты: 0 — 50 м — слой с коллидами, 50—400 м 
с челленджеридами, 400 — 1500 м — с тускароридами, 1500 
5000 м — с фарингеллами. Границы слоев по радиоляриям сов- 
пали с границами зон по освещенности. Несколько иная схема 
распределения характерных видов радиолярий, в основном фе- 
одарий, приведена В. В. Решетняк для Курило-Камчатской 
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впадины. Выделены две экологические группы: стенобатная, 
связанная с определенными горизонтами, и эврибатная, сущест- 
вующая в широком диапазоне глубин (от 50 до 2000, даже до 
8000 м и глубже). По стенобатным ассоциациям установлен 
ряд зон: поверхностная (0—50 м), субповерхностная (50— 
200 м), среднеглубинная (200 — 1000 м), батипелагическая 
(1000 — 2ОО0 м), абиссальная (2000 — 8000 м). 

Акантарии обитают от поверхности примерно до 1000 м. 
Большинство из них эврибатно: в Средиземном море на глуби- 
нах 0 — 200 и 500 — 800 м встречались почти одни и те же виды. 
С увеличением глубины число видов й их количество меньше, 
но некоторые виды по числу особей более обильны на глуби- 
нах 300 — 800 м, чем в поверхностных слоях. Акантарии чувст- 
вительны к волнению моря. При среднем волнении они опус- 
каются на глубину 5 — 10 м, в шторм — еще глубже. Сильные 
дожди также вызывают их миграцию на глубину 100—200 м, 
но через 1 — 2 дня снова можно наблюдать скопление аканта- 
рий у поверхности. 

Полицистины в тропиках образуют три характерные груп- 
пы. Первая — поверхностная тепловодная, очень обильная по 
числу особей одного вида (до 600 экз/м 3 ), распространена от 
0 до 75 — 150 м. Обычно эти виды не встречаются ниже слоя 
температурного скачка, предпочитая температуру 23 — 25 °С, 
высокое содержание кислорода и нитратов и соленость 35%о. 
Эта ассоциация, распространенная в тропических и экватори- 
альных водах Атлантики, Тихого и Индийского океанов, пред- 
ставлена коллодариями, насселляриями и сферелляриями. 

Вторая группа — субповерхностная, умеренно холодновод- 
ная, она значительно беднее первой и по таксономическому со- 
ставу, и по числу особей. Максимальная концентрация какого- 
либо одного вида 25 — 50 экз/м 3 . В центральной Пацифике ра- 
диолярии этой группы распространены на глубинах больших 
чем 75 — 100 м при температуре 7 — 13 °С. Эти виды распростра- 
нены не только в тропиках, но встречаются и в Арктике, Ан- 
тарктике, Норвежском море и северо-западной части Тихого 
океана на глубинах 30 — 300 м при температурах 1 — 6°С. Груп- 
па представлена и насселляриями и сферелляриями. 

Третья группа — глубоководная, состоящая из сфероидных 
и циртоидных форм, представлена единичными экземплярами с 
глубин больших чем 500 — 700 м. Суммарное содержание не бо- 
лее 10 — 20 экз/м 3 , но чаще составляет менее единицы на кубо- 
метр. 

Сезонные и суточные изменения состава ассоциаций радио- 
лярий практически не изучены. Замечено, что в холодное время 
года в Средиземном море акантарии редко встречаются выше 
50 м. Среди акантарий одни виды обильны зимой, другие — 
летом. Отмечено увеличение численности радиолярий вблизи 
побережья Южной Калифорнии в послеполуденное время. Это 
связано с подъемом к поверхности более глубоких слоев воды 


под действием ветра, начинающего дуть с моря во вторую по- 
ловину дня. 

В бореальной Атлантике в поверхностных слоях иногда 
встречаются тропические виды радиолярий, что объясняется се- 
зонными флюктуациями течений. С летним притоком атланти- 
ческих вод связывают распространение ряда видов полицистин 
в Баренцевом и Карском морях. 

Биогеографический анализ, проведенный разными исследо- 
вателями, позволил установить следующие ареалы современ- 
ных видов полицистин. 

Среди тропических видов различаются: 1) собственно или 
широкотропические; 2) экваториальные; 3) тропическо-боре- 
альные. Последние богато представлены не только в тропиках,, 
но и в нотальных и бореальных районах Тихого и Индийского 
океанов. Тропическая группа включает виды, обитающие как 
в поверхностных теплых водах, так и на глубине 100 — 500 м, 
где температуры значительно ниже. 

Виды умеренных областей распространены в Северной Ат- 
лантике, Норвежском море, в северной части Тихого океана, в 
нотальных частях Индийского и Тихого океанов, в Антарктике 
до 50 — 55° ю. ш. Они иногда проникают и в тропики, однако 
широкотропическими эти виды назвать нельзя, поскольку цент- 
ры их ареалов находятся вне тропической зоны. 

Космополитные виды существуют в Арктике и Антарктике 
на глубинах не менее 200 — 500 м, а в тропиках — на больших 
глубинах. Виды этой группы практически не встречаются в. 
мелководных шельфовых отложениях. 

Антарктические виды в своем распространении ограничены 
высокими широтами и не встречаются севернее гидрологичес- 
кого фронта антарктической конвергенции. Современная Арк- 
тика практически лишена эндемичных видов. 

Кроме перечисленных океанических группировок существу- 
ют неритические. Так, в норвежских фьордах постоянно суще- 
ствуют местные популяции некоторых видов полицистин, не 
связанные с открытым морем. Для палеобиогеографии весьма 
интересен вопрос о различиях ассоциаций радиолярий, обита- 
ющих на одних и тех же широтах в океанах и прибрежных 
морях. Виды, доминирующие по численности в Охотском море, 
не столь обильны в северной части Тихого океана, причем так- 
сономический состав доминантов в этих двух районах принци- 
пиально иной. Кроме того, в мелководных и более глубоковод- 
ных частях Охотского моря распространены разные группы ра- 
диолярий. 

У некоторых видов отмечены морфологические различия в 
зависимости от того, обитали ли особи в неритических или оке- 
анических условиях. Для первых характерны мелкопористость, 
шиповатость или иглистость скелетов, преобладание мелких 
форм, сильно выраженная изменчивость. 

После гибели радиолярий их пустые скелеты начинают 
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опускаться на дно. В центральной части Тихого океана их ко- 
личество колебалось от 500 до 2000 экз/м 3 . При осаждении 
скелеты практически всех видов радиолярий доходят до дна 
бассейна, но в количественном отношении они составляют не 
более 30% экземпляров. При этом соотношение видов в толще 
воды и в современных отложениях неодинаково. Оно зависит 
от ряда причин. Поскольку океаническая вода повсеместно не- 
донасыщена ортокремниевой кислотой, то сразу после отмира- 
ния начинается растворение кремнийсодержащих скелетов. Оно 
увеличивается в щелочной среде и при повышении температу- 
ры. Из-за этих причин сохранность скелетов радиолярий в дон- 
ных осадках холодноводных областей в общем лучше, чем в 
тропических районах. Скелеты только немногих видов феода- 
рий встречены в современных отложениях; считается, что они 
могут служить показателем содержания кислорода в осадках. 
Различные по морфологии и степени окремнения скелеты по- 
лицистин обладают разной устойчивостью к механическому 
разрушению и химическому растворению и соответственно не 
одинаковой потенциальной способностью сохраняться в иско- 
паемом состоянии. Выделяются группы частичной, полной и 
преимущественной сохраняемости. Так, мелкие игольчатые тон- 
коокремненные скелеты полицистин более редки в осадках, чем 
в планктоне, а доля многокамерных насселлярий в осадках 
увеличивается. Ажурные сетчатые скелеты спумеллярий в осад- 
ках менее многочисленны, чем в планктоне, а массивные ске- 
леты коллосферид, спонгодисцид и лителид в отложениях бо- 
лее часты. У других полицистин происходит частичное раство- 
рение частей скелета, образовавшихся первыми (внутренних 
сфер, цефалиса), с одновременным истончением стенок и сгла- 
живанием внешней поверхности. 

В мелководных прибрежных донных отложениях сохран- 
ность радиолярий лучше, чем в более глубоководных. Это про- 
исходит из-за меньшего пути, пройденного раковинками в тол- 
ще воды, а также из-за высоких темпов терригенного осадко- 
накопления на небольших глубинах, способствующих более 
быстрому захоронению скелетов. В медленно накапливающих- 
ся осадках (красная глубоководная океаническая глина) ске- 
леты радиолярий всегда сильно корродированы. Таким обра- 
зом, степень сохранности современных радиолярий в осадках 
определяется физико-химическими особенностями как вод, че- 
рез которые они проходят, так и осадка, в который они попа- 
дают. В свою очередь оба этих фактора в значительной степе- 
ни определяются климатической зональностью. 

Огромное значение имеют также геоморфология дна, дея- 
тельность донных организмов, придонные течения, мутьевые 
потоки и подводные оползни, которые приводят к смешению 
геологически разновозрастных осадков, а следовательно, и ас- 
социаций радиолярий. В результате деятельности придонных 
течений может происходить сортировка скелетов по величине' 


форме и весу, сопровождаемая разрушением и растворением 
тонкоокремненных ажурных скелетов, т. е. комплексы радио- 
лярий оказываются сильно обедненными. 

В постседиментационных процессах интенсивность и харак- 
тер диагенетических превращений тесно связаны с обстановка- 
ми седиментации и структурно-минералогическими параметра- 
ми осадочных образований. Диагенетическая перекристаллиза- 
ция в значительной мере изменяет первоначальную структуру; 
многие органические остатки, в том числе и радиолярии, раз- 
рушаются и даже полностью разлагаются. После литификации 
скелеты подвергаются разрушению в результате химического и 
физического выветривания. 

Породообразующее значение радиолярий. Общее количест- 
во целых раковинок радиолярий в осадках может достигать 
десятков и сотен тысяч экземпляров на один грамм сухого 
осадка. Многочисленные фрагменты раковин, составляющих 
значительную часть мелкоалевритовой и пелитовой фракций 
осадка, обычно не принимаются во внимание. Вес одного ске- 
лета полицистин колеблется от 3 до 30 мкг. Осадки, содержа- 
щие тысячи скелетов радиолярий в каждом своем грамме 
(диатомовые, радиоляриевые, диатомо-радиоляриевые, кремне- 
губковые), покрывают миллионы квадратных километров дна 
современных океанов и можно говорить об исключительно важ- 
ном значении радиолярий в круговороте кремния. 

Современное соотношение радиолярий с другими группами 
микропланктона (70—75% кремнистых осадков составляют 
диатомеи и только 20—25% — радиолярии) сложилось не ра- 
нее позднего мела. В предшествующие геологические эпохи зна- 
чение радиолярий как породообразующих организмов было бо- 
лее высоким. Об этом свидетельствует большое количество ра- 
диолярий в осадочных кремнистых породах фанерозоя, полу- 
чивших название «радиоляриты». В отличие от кайнозойских 
и современных поясов кремненакопления радиоляриты приуро- 
чены к геосинклинальным системам, простирание которых не 
соответствует планетарной климатической зональности прошло- 
го, как бы ее ни реконструировать. 

Типичные радиоляриты — органогенные породы, сложенные 
на 50% и более остатками скелетов радиолярий. Это плотные 
твердые фтаниты, яшмы или яшмовидные породы (кремнистые 
сланцы, кремни, силицилиты и т. д.), окрашенные в различ- 
ные оттенки красного, черного, зеленого цветов, часто пестро- 
цветные или полосчатые. Однако не все породы, содержащие 
радиолярии, являются чисто кремнистыми образованиями. 
Иногда их скелеты довольно многочисленны в алевролитах, 
алевритах, фосфоритах, мергелях, известняках, доломитах, це- 
менте песчаников, гравелитов или в конкрециях различного 
состава. Радиоляриты и породы с радиоляриями встречаются 
в отложениях всех систем фанерозоя. 
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ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ 

Обычно под этапностью развития понимают периодичность 
темпа эволюции крупных таксономических групп или органи- 
ческого мира в целом. Этапом называют ступень развития груп- 
пы организмов, которая характеризуется общностью признаков 
(высота организации, особенности таксономического состава) ^ 
качественным отличием от смежных этапов и их неповторимо- 
стью на протяжении всего существования группы. Выделяемые 
для любых таксонов этапы эволюции характеризуют периоди- 
чески повторяющиеся интервалы расцвета, с приобретением 
нового, более высокого уровня организации всей группы. В об- 
щем случае этапы разделяются периодами угасания, и чем они 
длительнее, тем более резко различаются смежные этапы. 
Этапность определяется филогенезом организмов и влиянием 
на него факторов внешней среды. 

В изучении радиолярий этапности не придавалось столь 
большого значения, как в исследованиях фораминифер. Неред- 
ко любое чередование комплексов органических остатков рас- 
сматривали как этап независимо от ранга сменяющихся так- 
сонов, их ареалов и стратиграфического распространения. Наи- 
более удачна схема этапности развития радиолярий в фанеро- 
зое, предложенная А. И. Жамойдой (табл. 1). 


Таблица 1 

Этапы развития радиолярий 


Этап 

Подэтап 

Предполагаемый возрастной интервал 

1 

IX 


. 

Миоцен — современная эпоха 

VIII 

— 

Поздний эоцен (средний эоцен?) — ранний олигоцен 

VII 

— 

Маастрихт — ранний эоцен 

VI 

2 

Коньяк — кампан 


1 

Альб — турон 

V 

2 

Готерив — апт 


1 

Средняя (поздняя) юра — валанжин 

IV 

2 

Ранняя юра 


1 

Поздний триас 

III 

— 

Поздняя пермь — средний триас 

II 

2 

Поздний карбон — ранняя пермь 


1 

Средний девон — средний карбон 

I 

2 

Силур ■ — ранний девон 


1 

Кембрий — ордовик 


Ранжирование на этапы и подэтапы в данной схеме нельзя 
считать окончательным из-за ограниченности сведений о вре- 
мени существования многих таксонов древних радиолярий, гра- 
ницы этапов и подэтапов весьма условны. Слабо разработана 
сама таксономия радиолярий. 


Этапы развития радиолярий обоснованно выделены в палео- 
зое (авторы этого выделения, Б. Б. Назаров и А. Ормистон, 
называют их периодами развития). Особенностью палеозоя яв- 
ляется распространение разнообразных сферических и ставрак- 
сонных сфереллярий и билатерально-симметричных альбаил- 
леллярий. В развитии радиолярий в палеозое довольно отчет- 
ливо выделяются три периода, характеризующиеся различны- 
ми типами эволюционных изменений в отдельных таксономиче- 
ских группах. 

I. Кембрий, ордовик — ранний девон являются временем 
относительно медленного развития спумеллярий со сферичес- 
кой раковинкой, обладающей массивным внутренним каркасом, 
а с венлока — и альбаиллеллярий, имеющих скелет из игл. 

II. Средний девон — средний карбон характеризуются бо- 
лее интенсивной эволюцией сферических спумеллярий с внут- 
ренним каркасом в виде спикулы и хорошо развитым наруж- 
ным губчатым слоем, а также билатерально-симметричных аль- 
баиллеллярий, обладающих игольчатым скелетом. 

III. Поздний карбон — пермь отмечены ускоренным разви- 
тием ставраксонных спумеллярий и альбаиллеллярий со скеле- 
том конусовидного абриса и несколько замедленной эволюцией 
сферических спумеллярий. Качественно новый этап начался в 
среднем триасе, когда появились разнообразные насселлярии, 
а альбаиллеллярий практически исчезли. 

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

Радиолярии еще не причислены к ортостратиграфическим 
группам фауны, хотя нельзя не видеть их очевидную ценность 
для стратиграфии. Радиолярии известны из отложений кемб- 
рия)?) — четвертичного периода многих регионов земного ша- 
ра, а до недавнего времени предполагалось их существование 
и в рифее. Переизучение известных коллекций и опубликован- 
ных данных показало, что из пород предполагаемого докемб- 
рия были описаны либо проблематичные остатки, либо неорга- 
нические образования. При изучении различных пород несом- 
ненного докембрия стратотипических областей организмы с 
кремневым скелетом обнаружены не были. 

Сведения о радиоляриях кембрия крайне ограничены. В не- 
прерывном разрезе кремнисто-карбонатных образований венда 
и раннего палеозоя Алтае-Саянской области впервые установ- 
лено, что радиолярии (или простейшие, сходные с ними по хи- 
мическому составу скелета и некоторым морфологическим осо- 
бенностям) появляются только в атдабанском ярусе нижнего 
кембрия. 

Радиолярии среднего и позднего триаса описаны из многих 
мест Альпийской зоны Европы (Италия, Рейнская область, 
Греция, Турция, Франция). Они обнаружены также в Карпа- 
тах (Западная Украина, Румыния), многочисленны в кремние- 
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тых толщах Востока России (Приморье, Корякия), Японии, в 
терригенно-кремнистых образованиях Калифорнии и Аляски. 

Радиолярии юры известны из разнофациальных разрезов 
Восточно-Европейской платформы, Западно-Сибирской низмен- 
ности, Востока России, Малого Кавказа, Карпат (Западная 
Украина, Румыния), Южных Альп, Северной Америки (Кали- 
форния), Южной Америки. В тех же регионах (но число мес- 
тонахождений значительно больше) встречены радиолярии 
нижнего и верхнего мела, которые известны также во многих 
районах Средней Азии, Китая, Японии, на о-вах Индонезии и 
Молуккского архипелага. 

Кайнозойские радиолярии описаны из многих мест Европы,, 
Азии, Африки, Америки, Австралии. Можно отметить только, 
что они встречены примерно в тех же регионах, что и поздне- 
меловые ассоциации, но более часты и в большинстве разрезов 
приурочены к относительно глубоководным образованиям. Ос- 
татки радиолярий прекрасной сохранности обнаружены в пе- 
лагических осадках поздней юры — четвертичного периода со- 
временных океанов. Такое широкое распространение радиоля- 
рий обусловливает их значение для биостратиграфии. Получе- 
ны объективные сведения о закономерной временной смене од- 
ной ассоциации другой. 

В разрезах от кембрия до поздней перми Б. Б. Назаровым 
и А. Ормистоном выделено 27 характерных комплексов, при- 
уроченных к определенным стратиграфическим уровням. Для 
тропических и субтропических районов Мирового океана в ин- 
тервале от поздней юры до настоящего времени У. Риделем и 
А. Санфилиппо, Э. Фореман и другими исследователями выде- 
лены зоны на основе анализа огромного палеонтологического- 
материала, уникального по полноте и сохранности. 

Местные схемы зонального расчленения по радиоляриям для 
позднеюрских, триасовых, меловых и палеогеновых отложений 
некоторых районов Палеотетиса предложены П. Думитрикой, 
П. Баумгартнером, П. Девевером, для позднеюрских — мело- 
вых отложений Калифорнии Северной Америки — Э. Пессаньо,. 
для меловых отложений Японии — А. Матсуокой, для ряда об- 
ластей бывшего Советского Союза — X. Ш. Алиевым, А. И. Жа- 
мойдой, Г. Э. Козловой и А. Н. Горбовец, Р. X. Липман и дру- 
гими исследователями. 

По радиоляриям возможны определение возраста и расчле- 
нение отложений с точностью до отдела в ордовике — силуре ге 
до яруса в среднем девоне — среднем карбоне, в позднем па- 
леозое (верхний карбон — верхняя пермь) возможно установ- 
ление единиц более дробных, чем ярус. В мезозое среднетриа- 
совые — нижнемеловые толщи расчленяются с точностью до- 
одного-двух ярусов; верхнемеловые — палеогеновые — до подъ- 
ярусов и более детально (частей подъярусов) в неогене 
четвертичном периоде. 

Часто дискутируется вопрос о правомочности установления: 


радиоляриевых зон. Кайнозойская океаническая зональная 
шкала наглядно демонстрирует возможность выделения по ра- 
диоляриям субглобальных стратиграфических единиц, подчи- 
ненных ярусу. Более сложен вопрос о выделении зон в конти- 
нентальных отложениях фанерозоя. В большинстве разрезов 
радиолярии встречаются в единичных прослоях, и, даже когда 
точно известен возраст отложений, нижняя и верхняя границы 
комплексов часто бывают весьма условными. Кроме того, пре- 
рывистость появления ассоциаций не отвечает принципу смы- 
каемости, необходимому при выделении биостратиграфических 
подразделений. Однако материалы по разрезам Калифорнии, 
Западного Техаса и Южного Урала снимают эти возражения, 
и в данных регионах могут быть выделены зоны, отвечающие 
всем процедурным аспектам их установления. 

Проблема корреляции разнофациальных отложении по ра- 
диоляриям уже решена для палеозоя благодаря изучению ком- 
плексов в палеонтологически охарактеризованных разрезах. 
Это позволило определить возраст кремнистых толщ многих 
регионов бывшего СССР, стратиграфическое положение кото- 
рых долгое время оставалось неопределенным. 

Схема смены и распространения характерных комплексов 
радиолярий может быть разработана и для разрезов триаса 
Альпийской зоны, Восточных Карпат, Востока России (Коря- 
кия, Сихотэ-Алинь) и Японии; юры Альп, Карпат, __ Кавказа, 
Восточно-Европейской платформы, Западно-Сибирскои низмен- 
ности, Приморья, Камчатки, Японии и Северной Америки (Ка- 
лифорния). Некоторые комплексы поздней юры, сначала уста- 
новленные в океанйческих осадках, были найдены затем и на 
континентах. Местные стратиграфические подразделения уста- 
новленные для мела и палеогена Кавказа, Калифорнии, Барба- 
доса и других регионов, коррелируются с зонами, выделяемы- 
ми в осадочном чехле океанов. Сейчас радиолярии могут быть 
использованы как независимый палеонтологический материал 
для определения возраста, расчленения и широкой корреляции 
осадочных отложений океанов, морей и континентов. 


МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

Скелеты радиолярий встречаются в глубоководных океани- 
ческих осадках и практически во всех типах пород морского 
генезиса Наиболее обильны они в кремнисто-вулканогенно-тер- 
ригенных толщах, а также в других существенно кремнистых 
образованиях. Однако возраст подобных отложении чаще все- 
го оказывается неопределенным, а радиолярии из яшм, фтани- 
тов кремнистых сланцев, алевролитов имеют неудовлетвори- 
тельную сохранность; наилучшая их сохранность в карбонат- 
ных породах, но эти прослои крайне редки, особенно в мощных 
разрезах геосинклинальных областей. Выявление таких еди- 
ничных слоев — одна из наиболее трудных задач, поскольку 
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!ІГѵ Р н 6 ВИДНЫ при из У чении пород в полевых 

условиях. Но именно радиолярии из таких прослоев особенно 

важны, так как возраст карбонатных или карбонатно-кремнис- 
тых отложении таких разрезов бывает определен однозначно 
по другим группам ископаемой фауны. К таким прослоям не- 
обходимо периодически возвращаться и лереизучать их. Из кео- 
нов буровых скважин выбираются те же перспективные типы 

Иначе отбирается материал из океанических донных осад- 
ков. Ьсли образец поднят дночерпателем, то сразу осторож- 
но снимается самый верхний слой (0—3 см). Более глубокие 

горизонты лучше изучать по материалу из трубок или скважин 
оурѳния. 

Лабораторная обработка сводится или к изготовлению шли- 
фов пород, или к выделению радиолярий из пород и приготов- 
лению препаратов. 

Изготовление шлифов необходимо только на начальной ста- 
дии изучения, чтобы установить, присутствуют ли радиолярии 
в отобранных образцах. Иногда по шлифам можно определить 
возраст пород. 

Выделение радиолярий осуществляется дезинтегрированием 
или химическим препарированием. Легко дезинтегрируются со- 
временные илы, алевриты, глины, глинистые песчаники и ар- 
гиллиты, опоковидные глины, несколько хуже — мергелистые 
глины, опоки, глинистые алевролиты, туфы и туффиты. Сухой 
можно нагретый) кусок помещается в лабораторный стакан с 
Ш— 30 /о -м раствором перекиси водорода Н 2 0 2 . Происходит 
окислительная реакция органического вещества породы, иногда 
с бурным выделением газов: Порода довольно быстро стано- 
вится рыхлой, и скелеты радиолярий освобождаются. Для уси- 
ления окисления иногда добавляется натрийпирофосфат. Час- 
то требуется еще и кипячение в течение 10—60 мин и более. 
Необходимо следить, чтобы скелеты радиолярий очистились от 
оставшихся во внутренней полости и на наружной поверхности 
пелитовых частиц. Можно пользоваться ультразвуковым дезин- 
тегратором для размельчения породы, но необходимо подоб- 
рать такой режим работы прибора, чтобы не разрушались и 
сами скелеты радиолярий. 

Более плотные породы — туфы, алевролиты, мергелистые 
/кѵхг-г И д РУ гие лучше кипятить в 5%-м растворе щелочи 
(КОН или ИаОН), а кремнистые песчанистые породы — в на- 
сыщенном растворе сульфата натрия. 

Химическое препарирование применяется для извлечения 
радиолярий из яшм, фтанитов, известняков и других твердых 
пород, которые^ не могут быть дезинтегрированы без разруше- 
ния радиолярий. Метод основан на различии химического со- 
става скелета ископаемых организмов и вмещающей их поро- 
ды, на устойчивости фоссилий к воздействию органических кис- 
лот, щелочей и других реагентов. 


Из карбонатных пород радиолярии выделяются слабыми 
кислотами — уксусной, муравьиной, монохлоруксусной. В стек- 
лянный стакан емкостью до 1000 мл помещают 100 — 300 г раз- 
дробленной породы (частицы до 3 — 4 см) и заливают 10 — 
15%-м раствором кислоты. Уксусная кислота действует медлен- 
нее и практически не растворяет доломиты, для которых луч- 
ше использовать муравьиную или монохлоруксусную кислоты. 
Можно применять и соляную кислоту, но раковинки бывают 
сильно корродированными. Освободившиеся от породы радио- 
лярии оседают на дно стакана. Процесс продолжают от двух- 
трех дней до недели и более. 

Из кремнистых пород (яшмы, фтаниты, кремнистые сланцы 
и т. д.) радиолярии извлекаются с помощью плавиковой кис- 
лоты (НЕ). После того как установлено присутствие радиоля- 
рий в породе, ее растворяют в 10 — 15%-й кислоте в течение 
одних суток, затем раствор сливают в особый бак и нейтрали- 
зуют технической содой. Осадок и нерастворившиеся частицы 
переносят на сита или в фарфоровую тарелку и длительное 
время промывают. Затем нерастворившиеся кусочки породы 
отбирают и снова помещают в пластиковый стакан для повтор- 
ного растворения. Описанный процесс повторяется несколько 
раз, причем с каждым разом выделяются радиолярии все луч- 
шей сохранности. 

Для экстрагирования радиолярий из терригенно-вулканоген- 
но-кремнистых твердых пород последовательно используются 
щелочи, органические кислоты и перекись водорода. Обычно 
80 — 100 г раздробленной породы помещают в стеклянный ста- 
кан. Для глин добавляют щелочи невысокой концентрации. 
Очень плотные породы несколько раз кипятят, а затем остав- 
ляют в воде. Если порода имеет примесь карбонатного мате- 
риала, то ее следует кипятить в кислоте. Образцы, в которые 
добавлялась кислота или щелочи, необходимо затем промыть. 
После этих операций образец можно растолочь в фарфоровой 
ступке (но не тереть!) и поместить в термостойкий стакан ем- 
костью до 800 — 1000 мл, в который добавляется 30%-я пере- 
кись водорода в соотношении 1:1с объемом образца, и про- 
кипятить. Оставшаяся смесь заливается водой на 1,5 — 2 ч. 

Перечисленные методы химического препарирования не яв- 
ляются каноническими. В зависимости от особенностей пород 
можно варьировать концентрацию раствора, изменять сроки 
реакции, отмучивания и т. д. 

Выделенные из породы скелеты радиолярий всегда содер- 
жат примесь посторонних частиц. Если скелетов мало и они 
находятся среди крупных и тяжелых частиц, то можно исполь- 
зовать для обогащения и разделения тяжелые жидкости (бро- 
моформ и др.). Если скелеты находятся среди глинистых час- 
тиц, то пробы долго промываются через сита с диаметром ячей 
45—63 мкм или отмучиваются. Песчаные породы отмучиваются 
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от дисперсной примеси за два — четыре дня, глинистые и туфо- 
генные — за пять — семь дней. 

Крайне нежелательно отбирать скелеты радиолярий из 
осадка кисточкой или волоском по одному и складывать в ка- 
меры Франке, так как многие скелеты будут разрушены и по- 
теряны. Работая с сухими раковинками и увеличениями Х200 
и менее, невозможно различить детали строения, необходимые 
для диагностики, и избежать грубых ошибок в определении ви- 
дов и родов. Составить представление о полном комплексе, ес- 
ли скелеты разложены в камере Франке, также невозможно. 

Основное значение для идентификации видов имеет изуче- 
ние в прозрачных тонких препаратах в проходящем свете с по- 
мощью биологического микроскопа. Для изготовления препа- 
ратов скелеты радиолярий (лучше, если это взвесь в воде от- 
мытого осадка вместе с минеральными частицами) переносят 
на предметное стекло, высушивают и заливают канадским баль- 
замом или синтетическими смолами с показателями преломле- 
ния 1,5 — 1,7. Можно использовать незатвердевающие жидкости 
с тем, чтобы иметь возможность повернуть экземпляры в такое 
положение, при котором отчетливо видны нужные особенности 
строения. Препараты накрывают покровными стеклами. 

Для выявления внутреннего строения большинства радио- 
лярий нет необходимости изготавливать индивидуальные пре- 
параты и серии пришлифовок, так как строение скелетов обыч- 
но хорошо видно в проходящем свете, если они хорошо отмы- 
ты. Исключение составляют некоторые Зропдосіізсідае, Ьагсо- 
ібеа и близкие к ним группы, требующие специальных мето- 
дик. 

Применение сканирующего (растрового) электронного мик- 
роскопа эффективно только для идеально очищенных ракови- 
нок. При этом можно получить замечательные фотографии по- 
верхностей целых скелетов и внутреннего устройства разломан- 
ных. Приклеивать скелеты на «столик» микроскопа можно раз- 
ными способами. Наиболее прост и общедоступен следующий: 
смоченные дистиллированной водой скелеты помещают на 
эмульсионный слой фотопленки. Сам кусочек фотопленки при- 
клеивают к «столику» любым подходящим клеем. После напы- 
ления электропроводящего слоя ведут изучение и фотографи- 
рование. 

Фотографирование радиолярий осуществляется в проходя- 
щем свете или используются электроннограммы, полученные на 
сканирующем электронном микроскопе. Последние не могут 
заменить обычные фотографии или зарисовки в проходящем 
свете, тем более что всегда необходимо сравнение своего мате- 
риала с данными К. Эренберга, Э. Геккеля, Ж. Дефландра, 

Г. Фореман и других микроскопистов, которые описали все ос- 
новные крупные таксоны радиолярий в проходящем свете. 

Рисование не теряет своего значения, поскольку при прори- 
совке деталей исследователь продумывает и осмысливает кон- 
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струкцию скелета и не оставляет «не в фокусе» многие дета- 
ли, которые не различимы на фотографиях и электроннограм- 
мах. Пусть даже схематическое изображение типовых экземп- 
ляров абсолютно необходимо при описаниях новых таксонов. 

Измерение скелета радиолярий и его частей осуществляется 
или в проходящем свете на препаратах с помощью окуляра- 
микрометра, или на рисунках и фотографиях, или на экране 
дисплея с помощью компьютера. Нельзя проводить измерения 
на растровых электроннограммах, так как на них велика глу- 
бина резкости и объекты уменьшаются в соответствии с зако- 
нами перспективы. Шкала, которой сопровождается такой сни- 
мок, служит лишь для масштаба, но не для точных измерений. 
Измеряют диаметр внешней, внутренней и промежуточных 
сфер, высоту, толщину, ширину скелетов несферической фор- 
мы, толщину оболочек, диаметр пор, длину игл, отростков, ши- 
пов, лопастей, высоту и диаметр камер, сегментов, поясов и т. д. 
Все эти измерения необходимы, поскольку для видов радиоля- 
рий характерны строго определенные размеры и соотношения 
между ними. 

Скелеты океанических видов в основной период существова- 
ния вида (статис) мало изменчивы, и примерно 95% особей 
имеют практически идентичные раковинки. Поэтому бывает до- 
статочно документировать 3 — 5 раковинок, кажущихся одина- 
ковыми, чтобы составить представление об основном для вида 
морфотипе. Те десятки измеренных раковинок, которые обычно 
упоминаются в описаниях, не всегда надежны: большой размах 
изменчивости может свидетельствовать о смешении нескольких 
близких морфотипов. Требование 3 — 5 идентичных экземпляров 
для идентификации и описания вида может показаться упро- 
щением, но оно имеет и запрещающий момент. Недопустимо 
описание новых видов по одному экземпляру — никогда нет 
гарантии, что встречен не особый вид, а отклоняющийся мор- 
фотип (из оговоренных выше 5%) уже известного по типичным 
особям вида. К единичным экземплярам вообще следует отно- 
ситься с большой осторожностью. 

Проба донного осадка обычно содержит остатки радиоля- 
рий, существовавших в разное время и в разных слоях воды. 
Поэтому при изучении изменчивости не следует говорить о ма- 
териале из одной популяции. 

Задания для самостоятельной работы 

1. Перед Вами геологический разрез в полевых условиях. Как Вы бу- 
дете отбирать образцы на радиолярии? 

2. Перед Вами в лабораторных условиях образец известняка. Как Вы 
будете извлекать из него радиолярий? 

3. Вам передали сухой материал; в камере Франке около 50 скелетов 
радиолярий. Как Вы будете с ними работать? 

4. Когда можно быть уверенным, что в образце перед Вами некий вид 
радиолярий? 

5. О каких условиях палеосреды может свидетельствовать нахождение 
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в породе большого числа субсферических раковинок радиолярий с толсты- 
ми стенками, практически без наружных игл, при почти полном отсутствии 
скелетов иного строения? 

КЛАСС 05ТКАС(ЮЮ0Е5. ОСТРАКОДЫ 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 

Класс Озігасобіобез объединяет мелких ракообразных, об- 
ладающих сбрасываемой при каждой линьке, двустворчатой, 
преимущественно известковой раковиной и обитающих в мор- 
ских, солоноватых, пресных и гиперсоленых водах. Сложенные 
в основном кальцитом раковины хорошо сохраняются в иско- 
паемом состоянии и нередко присутствуют в породах в боль- 
шом количестве. Довольно высокое морфологическое разнооб- 
разие раковин, особенно развитие различных скульптурных 
элементов наружной поверхности и ряда внутренних структур, 
при сохранении весьма простого общего плана строения опре- 
деляет сравнительную легкость установления таксонов средне- 
го ранга (родов, семейств и отчасти надсемейств) . Большая ла- 
бильность группы к изменениям среды (нередко эврибионт- 
ность) позволяет ее широко использовать в палеоокеанологи- 
ческих, палеолимнологических и палеогеографических реконст- 
рукциях. Остракоды оказались чуткими регистраторами изме- 
нений различных параметров древних морских и пресноводных 
бассейнов. Широкое использование получили остракоды в по- 
следние годы и в биостратиграфии. По находкам остракод раз- 
работаны зональные схемы для ряда подразделений стратигра- 
фической шкалы. Непрерывный рост числа публикаций, увели- 
чение числа вновь описываемых таксонов свидетельствуют о 
том, что исследование ископаемых остракод находится на подъ- 
еме. К настоящему времени описано свыше 30 тысяч ископае- 
мых и современных видов остракод, относящихся не менее чем 
к 3 тысячам родов. 

Остракоды должны рассматриваться в ранге самостоятель- 
ного класса в составе подтипа СгизІасеашогрЬа типа АгШго- 
роба. Строение мягкого тела и особенности онтогенеза свиде- 
тельствуют о некоторой близости остракод к таким классам 
низших ракообразных, как Сореробоібеа, АзсоШогасіба, Сіггі- 
ребіа и ВгапсЬіига, однако своеобразие каждой из этих групп 
столь велико, что предполагаемые филогенетические связи и 
родственные отношения не могут считаться хотя бы приблизи- 
тельно установленными. 

СТРОЕНИЕ МЯГКОГО ТЕЛА 

Тело рачка у остракод практически целиком скрыто в ра- 
ковине, и, как правило, не сегментировано (рис. 70). Лишь у 
современного рода Заірапеііа сохранились следы сегментации. 
Голова имеет четыре пары конечностей: антеннулы, антенны, 


мандибулы и максиллы. За исключением антенулл, все они 
двухветвистые. Первые две пары конечностей являются орга- 
нами передвижения и приспособлены для плавания, ползания 
или зарывания, а вторые — участвуют в переработке пищи. 
Туловище несет от 1 до 4 пар двухветвистых гетерономных 
конечностей, передняя пара которых представляет собой мак- 



силлипеды (видоизмененные максиллы II). Последняя пара ту- 
ловищных придатков обычно имеет облик чистильной ножки. 
У вымершего подкласса Вгабогііопез установлены четыре па- 
ры гомономных туловищных конечностей, состоящих из не- 
обычно большого числа члеников, хотя головной отдел содер- 
жит лишь три пары конечностей. Представители отрядов 
Сургібіпіба, Наіосургібіба и Сургібіба имеют три пары туло- 
вищных конечностей, подотряд Роіусоріпа — две, отряд СуШе- 
геіііба лишь одну. Брюшной отдел сильно укорочен, лишен 
конечностей. Тело заканчивается фуркой. 

Строение мягкого тела у подклассов Берегбііііопез и Егібо- 
сопсЬіопез неизвестно. 

В последние годы установлена быстрая посмертная фосфа- 
тизация хитиновых покровов тела некоторых остракод, что 
способствовало их сохранению в ископаемом состоянии. Та- 
кая форма сохранности, прекрасно фиксирующая даже самые 
тонкие детали строения конечностей, установлена для средне- 
и позднекембрийских, позднедевонских, каменноугольных, ран- 
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иетриасовых, позднеюрских и раннемеловых остракод. Мезо- 
зойские формы по строению конечностей существенно не от- 
личаются от современных и легко идентифицируются с соот- 
ветствующими семействами. 

Дыхание у остракод осуществляется непосредственно через 
покровы тела. Интенсификации тока воды внутри раковины 
способствуют присутствующие на максиллах, а иногда на 
ряде других конечностей специальные вибрирующие пластин- 
ки. Сердце и кровеносные сосуды у большинства остракод 
(кроме Сургібіпіба и Наіосургібіба) отсутствуют. 

Характерная особенность остракод — наличие непарного и 
пары хорошо развитых фасеточных глаз, состоящих из 10 — 25 
омматидиев и расположенных на спинной стороне вблизи осно- 
вания антеннул. У ряда остракод на раковине в области глаз 
имеется глазной бугорок. Глубоководные остракоды лишены 
глаз, а ряд планктонных форм обладает способностью к био- 
люминесценции. 

МОРФОЛОГИЯ РАКОВИНЫ 

Раковина остракод имеет небольшие размеры. Большинство 
этих ракообразных во взрослом состоянии в длину достигают 
0,4 — 1,5 мм, при максимальном диапазоне колебаний этого па- 
раметра от 0,1 до 80 мм. Створки раковины соединяются ор- 
ганической связкой (лигаментом) вдоль спинного края. 

Каждая створка образуется двойной складкой кожи, выде- 
ляющей и снаружи и изнутри органическую кутикулу 
(рис. 71). Эти кутикулярные покровы получили названия на- 



Рис. 71. Сечение брюшного края створки Сургійорзіз ѵібиа О. Р. Мйііег 
(подотряд Сургібіпа): В — вестибюль, ВК — внутренний край раковины; 
ВОП — внутренняя обызвествленная пластинка; КЭ — клетки эпидермиса 
наружного листка; КЭВЛ — клетки эпидермиса внутреннего листка; НК — 
нервная клетка; ОНЛ — обызвествленный наружный листок; СК — суб- 
дермальная клетка; СМК — смычный край; ЧЩ — чувствительные щетин- 
ки- и поровые каналы; ЭК — эпикутикула (по В. Лангеру, 1973) 
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ружного и внутреннего листков. Наружный листок у большин- 
ства остракод обызвествлен, тогда как внутренний минера- 
лизован лишь в своей прикраевой части только у некоторых 
групп и наиболее типично представлен у отряда Сургісіісіа. Ми- 
нерализованная часть внутреннего листка называется внутрен- 
ней обызвествленной пластинкой, или дупликатурой. 

Форма и скульптура раковины остракод чрезвычайно раз- 
нообразны. Преобладают овальные, вытянутые в длину и в 
различной степени вздутые раковины с прямым или выпуклым 
спинным краем (рис. 72). Степень обособленности краев силь- 
но меняется, среди представителей отрядов Сургібіпісіа и 
Наіосургіёісіа много таких, чья раковина имеет сбоку очерта- 
ния, приближающиеся к округлым. 



ЬВК 


ПКЗ БК од фо 'мо 

Рис. 72. Морфология раковины остракод. Левая створка остракоды подот- 
ряда СуІЬегіпа изнутри: БК — брюшной край; ДО — дорсальные отпе- 
чатки; 3 — зуб; ЗБК — заднебрюшной край; ЗЖ — замочный желобок; 
ЗК — задний край; ЗСК — заднеспинной край; ЗЯ — зубная ямка; КПК — 
краевые поровые каналы; МО — мандибулярные отпечатки; ОА — отпеча- 
ток мускула-аддуктора; ПБК — переднебрюшной край; ПК — передний 
край; ПКЗ — порово-канальная зона; ПСК — переднеспинной край; 
СВОП — свободная часть внутренней обызвествленной пластинки; СК — 
спинной край; ФО — фронтальные отпечатки (по В. Лангеру, с измене- 
ниями) 

Наибольшее значение в систематике остракод на уровне ви- 
дов и родов имеют особенности скульптуры (рис. 73). В на- 
стоящее время, согласно Е. И. Шорникову, принято выделять 
три класса скульптуры. Макроскульптура включает те элемен- 
ты, которые изменяют очертания раковины. Мезоскульптура — 
это более мелкие элементы, наложенные на макроскульптуру, 
например ячейки, ребрышки, отдельные бугры и небольшие вы- 
ступы и т. д. Под микроскульптурой понимают мельчайшие об- 
разования — зернистость, бугорки, иголочки и т. п. Нередко в 
формировании микроскульптуры принимают участие наружные 
отверстия поровых каналов. Многие остракоды, особенно оби- 

3 Зак. 324 
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Рис. 73. Скульптура раковины остракод: 1 — макроскульптура раковины 
остракод отряда ВеугісЬіісІа, левая створка сбоку: ВР — велярное ребро, 
ГР — ■ гистиальное ребро, МР — маргинальное ребро; 7.7, 7.2, 7,3, 14 — по- 
перечные лопасти; 57, 52, 53 — поперечные борозды, КТ, — вентральная 
лопасть (по Беккеру, 1968, с изменениями); 2 — макроскульптура ракови- 
ны остракод подотряда СуіЬегіпа, левая створка сбоку: Б — бугор 5-об- 
разного изгиба, ЗБ — задний бугор, 3КБ — задний кардинальный бугор, 
КБ — крыловой бугор, КВ — крыловидный выступ, П Б — передний бугор, 
ЛКБ — передний кардинальный бугор, ПКР — переднее краевое ребро, 
ППБ — поперечная борозда, ППР — переднее поперечное ребро, СБ — 
спинной бугор, СР — спинное ребро, СЦБ — субцентральный бугор, 7770 — 
шиповидные отростки крыловидного выступа (по Е. И. Шорникову, с уп- 
рощениями); 3 — мезоскульптура ячеистого типа у рода КігкЬуа (по «Ос- 
новам палеонтологии», 1960), ХЗО; 4 — мезоскульптура ребристого типа у 
рода Епіошогое (по «Основам палеонтологии», 1960); ХЗО 

татели солоноватых и пресных вод, имеют раковину, лишенную 
макро- и мезоскульптуры, и при поверхностном знакомстве ка- 
жутся гладкими. У ряда палеозойских форм макроскульптур- 
ные элементы связаны с существованием полового диморфизма. 

У представителей отрядов Сургісііпісіа и Наіосургісіісіа в 
передней части раковины имеется неправильной формы отвер- 
стие (инцизура), образующее зияние при сомкнутых створ- 
ках, а также нависающий над ним ростр и в задней части ра- 
ковины трубковидный сифон (рис. 74). 

Замок. Характерной особенностью раковин большинства 
остракод является наличие особых структур, препятствующих 
смещению створок относительно друг друга в плоскости их 
смыкания. Эти структуры, получившие название замка, рас- 
положены на внутренней поверхности спинного края. У наи- 
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более примитивных подклассов Вгасіогііопез, Ьерегбііііопез и 
ЕгісіосопсЬіопез замок не развит. Беззамковый тип сочленения 


иногда называют нуллидонтным. 

В основе конструкции замка лежат выступы на одной створ- 
ке (замочный валик, зубы) и углубления на другой (замоч- 
ный желобок, ямки), которые комплементарны друг другу. 


В наиболее сложных 
по строению замках 
на одной створке мо- 
гут в различных ком- 
бинациях сочетаться 
«положительные» и 
«отрицательные» эле- 



менты, Т. е. ВЫСТУПЫ р ис 74 Ростр и инцизура у остракод отря- 
И углубления. Каж- дов Сургісііпісіа и Наіосургійіёа. Ракови- 

ДЫЙ элемент в свою на Р°Д а Сургігііпа сбоку ( 7 ) и спереди 

очередь может нести < 2 > ; Р ~ Р 0СТ Р- “ ~ ИНІ ™ а 

более мелкие высту- 


пы и ямки, и тогда 
его называют крену- 
лированным. Выде- 
лено большое число 
вариантов строения 
замка (до 24), кото- 
рые могут быть 
сгруппированы в 7 
типов (рис. 75). 
Адонтный замок со- 
стоит из валика и 
желобка. Прионо- 
донтный замок от- 
личается от адонт- 
ного наличием насе- 



Рис. 75. Строение замка: 7 — адонтный; 2 — при- 
онодонтный; 3 — лофодонтный; 4 — меродонтный; 
5 — энтомодонтный; 6 — амфидонтный; 7 — схизо- 
донтный. Сплошной линией показаны положи- 
тельные элементы, пунктирной — отрицательные 
(по «Тгеаіізе оп ІпѵегіеЬгаіе Раіеопіоіо^у», 1961, 
с упрощениями) 


чек (кренуляции). 

Лофодонтный замок является одним из наиболее распространен- 


ных и характеризуется тем, что на концах линейного элемента 
(валика) расположены кардинальные зубы. Меродонтный за- 
мок содержит валик, оканчивающийся кренулированными зу- 
бами. По сочетанию этих элементов на различных створках 
выделяется целый ряд разновидностей. Энтомодонтный замок 


состоит из четырех элементов и характеризуется различным 
сочетанием гладких и кренулированных частей. Амфидонтный 
замок несет гладкий зуб на переднем конце валика, а у схизо- 
донтного — передние зубы двураздельные. Наибольшего раз- 
нообразия и сложности замок достигает у представителей под- 
отряда СуіЬегіпа. 

Мускульные отпечатки. На внутренней поверхности створок 
остракод места прикрепления мускулов обычно представляют 
собой возвышения (бугорки или гребни) либо имеют вид уг- 
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лублений, а иногда распознаются лишь благодаря иной струк- 
туре раковины и хорошо видны на просвет. Вблизи спинного 
края расположено дорсальное поле отпечатков (см. рис. 72), 
очень редко различимое на ископаемых раковинах остракод. 
В эту группу входят следы прикрепления мускулов конечнос- 
тей, а также мускулатуры стенки мягкого тела. В центральное 
мускульное поле, обычно несколько сдвинутое вперед, входит 








* Рис. 76. Типы строения от- 

р • ® ^ печатков мускула-аддуктора 
^ у остракод: 1 — трехпятен- 
ный (Ѵоипдіеііа); 2 — агре- 
• гатный (РагаірагсКііез) ; 3 — 

/0 окруженный (Неаісііа) ; 4 — 

розеточный (Оагѵѵіпиіа); 

,*«, 5 — центрический (Ваіпііа); 

6 — спиральный (Сап- 
йопа); 7 — лучевой (Рип- 
•»іІ2 сіа); 8 — однорядный (Есіі- 

Ііа); 9 — двухрядный (Суі- 
" Ьегеііа); 10 — трехрядный 

(Кесуіеііоіёеа) , 11 — пяти- 

рядный (Саѵеіііпа) . Стрел- 
кой показан передний конец 
раковины (по М. Н. Грам- 
му, 1984, с изменениями) 


Поровые каналы. Стенка раковины остракод пронизана 
большим количеством поровых каналов. Выделяются простые, 
или нормальные (имеющие одно отверстие), и ситовидные 
(широкий канал, закрытый пластинкой, пронизанной мелкими 
порами) поровые каналы (рис. 77). Вдоль края раковин, обла- 
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отпечаток мускула-аддуктора, состоящий из различного числа 
тесно сближенных пятен. Впереди от него и на некотором рас- 
стоянии расположены фронтальные и мандибулярные отпечат- 
ки. Строение центрального мускульного поля, как правило, хо- 
рошо распознается на раковинах мезозойско-кайнозойских ост- 
ракод, тогда как палеозойские формы из-за технических слож- 
ностей и утраты этих структур при фоссилизации, диагенезе и 
эпигенетических изменениях изучены совершенно недостаточно. 

Наиболее полная классификация отпечатков мускулов-ад- 
дукторов, имеющих важное значение в систематике остракод, 
предложена М. Н. Граммом. Он различает 8 групп, суммарно 
включающих 16 типов отпечатков (рис. 76). Основными приз- 
наками, использованными в этой классификации, являются 
число пятен (изменяется от 1 — 3 до нескольких сотен) и их 
расположение (беспорядочное, розеточное или центрическое, 
спиральное, лучевое, в виде вертикальных рядов) . Число пя- 
тен может изменяться у одного вида в течение онтогенеза, а 
также колебаться у различных особей и может быть неодина- 
ковым даже на створках одного рачка. Систематическое зна- 
чение может иметь только тип строения отпечатка мускула-ад- 
дуктора. Первоначально предполагалось, что эволюция этой 
структуры шла однонаправленно в сторону уменьшения числа 
пятен, однако накопление новых данных по палеозойским 
формам опровергает эту точку зрения. 


Рис: 77. Типы поровых каналов: А1 — простые; А2 — простые окаймлен- 
ные; В1 — ситовидные; В2 — ситовидные с широкой центральной порой 

(по В. Лангеру, 1973) 

дающих внутренней обызвествленной пластинкой, в зоне сра- 
щения краевые поровые каналы, нередко извилистые и даже 
ветвящиеся, образуют так называемую порово-канальную зону. 
Обычно можно наблюдать лишь отверстия, которыми поровые 
каналы открываются на наружной поверхности створок и че- 
рез них выходят несущие осязательную (чувствительную) 
функцию щетинки. 

Асимметрия створок. Хотя створки раковины охватывают 
тело остракоды с боков, у большинства представителей под- 
классов Сургісііопез и ЬерегсІіШопез они никогда не бывают 
полностью симметричными. Асимметрия проявляется прежде 
всего в очертаниях и в неодинаковых размерах створок — 
одна из них (чаще всего левая) больше другой и как бы охва- 
тывает меньшую. Нередко характер охвата изменяется на раз- 
личных краях раковины. Хорошо заметна асимметрия и в 
устройстве брюшного края, где развиваются особые структуры 
смыкания створок. Определенные отличия бывают и в скульп- 
туре. Так, у современного вида планктонных остракод Еизаг- 
зіеііа сіізрагаііз (отряд Сургібіпігіа, семейство Загзіеііісіае) 
у самок левая створка гладкая, тогда как правая несет боко- 
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вые и спинные выросты, а также боковые ребра. В случае 
внешне почти полной симметрии различие между створками 
может сохраняться в строении замка. В подклассах Вгабогііо- 
пе$ и ЕгісіосопсЬіопез створки раковины можно считать совер- 
шенно симметричными друг другу. 

Ориентировка раковины. Изучение остракод невозможно 
без правильной идентификации переднего и заднего концов ра- 
ковины. Эта процедура вызывает особые затруднения при ис- 
следовании палеозойских форм, и известно много случаев, ког- 
да первоначальная ориентировка впоследствии оказывалась не- 
правильной. В качестве наиболее информативных признаков, 
используемых для ориентировки раковин подкласса Сургісііо- 
пез, необходимо указать следующие. Передний конец раковины 
больше выдается и выше заднего, часто более приостренного 
к брюшному краю. Переднеспинной угол обычно более тупой, 
чем заднеспинной. Шипы и крыловидные выступы направлены 
назад. Шипы, расположенные на переднем крае, могут быть 
малочисленнее и тоньше, чем на заднем. Если на раковине 
имеется один бугор, то он обычно расположен в ее передней 
половине, если бугров два, то передний меньше. У форм с до- 
мициальным типом полового диморфизма раковина более взду- 
та из-за наличия выводковой камеры в задней части. Порово- 
канальная зона обычно шире вдоль переднего края. Централь- 
ное мускульное поле несколько смещено в переднюю часть ра- 
ковины. 

СПОСОБ ОБРАЗОВАНИЯ, СТРУКТУРА И СОСТАВ 

РАКОВИНЫ 

У остракод, как и у всех других членистоногих, формиро- 
вание скелета происходит иначе, чем у остальных беспозвоноч- 
ных. Эпидермальные клетки выделяют кутикулу, которая по- 
крывает всю поверхность тела и обычно называется хитиновой. 
На самом деле она состоит из нескольких слоев различного 
состава. Эпикутикула имеет липидный состав, экзо- и эндоку- 
тикула представляют собой сложный белково-мукополисаха- 
ридный комплекс, состоящий из различно ориентированных 
белковых и хитиновых фибрилл. У остракод кутикула наруж- 
ного листка обычно гиперминерализована карбонатом каль- 
ция. В ходе линочного цикла под старой кутикулой после ее 
частичной резорбции формируется новая кутикула и затем за 
очень краткое время (в экспериментах — за несколько часов) 
происходят ее дубление и минерализация. У большинства дру- 
гих беспозвоночных скелет формируется путем аккреции, ми- 
нерализация новых порций органического матрикса происходит 
последовательно. Для подкласса ЕгісіосопсЬіопез была харак- 
терна задержка в сбрасывании старой раковины, поэтому но- 
вая изнутри надстраивает ранее образовавшуюся, что придает 
такой «псевдораковине> слоистый характер. 


Кутикула остракод минерализуется постепенно начиная от 
краев раковины к ее центру, причем во всем ее объеме, благо- 
даря тому, что подлежащая клетка эпидермиса выделяет ионы 
кальция и карбоната в контролируемый ею участок кутикулы. 
Каждый полигон наружной сетчатой скульптуры образуется од- 
ной эпидермальной клеткой. Эксперименты с использованием 
радиоактивного изотопа 45 Са показали, что остракоды в отли- 
чие от других ракообразных не запасают необходимый для ми- 
нерализации кальций в теле и не сорбируют его из старой ра- 
ковины, а получают этот элемент при формировании каждой 
новой раковины непосредственно из воды. 

Минеральный компонент раковины остракод представлен 
низкомагнезиальным кальцитом, который откладывается в ви- 
де гранул неправильной формы (иногда пластинчатых) в про- 
межутках между хитиновыми фибриллами. Органический мат- 
рикс не управляет формой и кристаллографической ориенти- 
ровкой кристаллитов кальцита. 

Представители подкласса Вгайогііопез имели тонкую, по 
всей видимости, преимущественно слабоминерализованную ра- 
ковину, которая нередко вторично испытывала фосфатизацию. 
На слабую минерализацию указывают частые диагенетические 
деформации раковин и отдельных створок в виде разнообраз- 
ных неправильной формы вмятин и морщин. 

У подкласса ЬерегсііШопез, которому свойственна значи- 
тельная толщина створок (нередко свыше 1 мм), структура ра- 
ковины своеобразна. Раковина сложена ориентированными суб- 
перпендикулярно наружной поверхности плотно упакованными 
призмами, имеющими поперечник 10 — 30 мкм. Такой тип струк- 
туры получил название призматического. Иногда стенка рако- 
вины у этих остракод разделяется на два слоя (результат 
диагенеза?), внутренний из' которых сложен более тонкими 
призмами (фиброзный слой). 

Основная масса остракод, относящаяся к подклассу Сургі- 
біопез, характеризуется гранулярным типом структуры рако- 
вины без следов какой-либо слоистости. По строению органи- 
ческого матрикса установлены некоторые отличия между Сур- 
гісііпісіа и Наіосургібіба, с одной стороны, и Сургібіба — с 
другой, но информация по этому вопросу остается весьма огра- 
ниченной. 

РАЗМНОЖЕНИЕ И ПОЛОВОЙ ДИМОРФИЗМ 

Размножаются остракоды половым путем, в популяциях 
присутствуют самцы и самки. Среди пресноводных остракод 
довольно широко распространены случаи партеногенеза, как 
адаптация к сокращенному жизненному циклу в эфемерных 
водоемах. У некоторых партеногенетически размножающихся 
видов самцы вообще не установлены. Оплодотворение внутрен- 
нее, для чего у самцов имеется весьма сложно устроенный ко- 
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пулятивный аппарат. Необычной чертой остракод являются 
уникально ' большие размеры спермиев, длина которых может 
в несколько раз превышать длину раковины. В связи с этим 
семяпроводы имеют оригинально построенную хитиновую вы- 
стилку. Яичники располагаются между наружным и внутрен- 
ним листками. 



Рис. 78. Половой диморфизм у остракод (по Г. Беккеру, 1968): 1,2 — до- 
мициальный тип, раковина самца ( 1 ) и самки ( 2 ) сбоку, Рагасургісіса 
(подотряд Сургісііпа); 3,4 — домициальный тип, круминальный подтип, 
раковина самки сбоку ( 3 ) и с брюшной стороны ( 4 ), СгазрейоЬоІЬіпа 
(подотряд ВеугісЬііпа); 5 , 6 — экстрадомициальный тип, антральный под- 
тип, раковина самки сбоку (5) и с брюшной стороны (6), Раізіроііех 
(подотряд Ноіііпіпа); 7—10 — экстрадомициальный тип, антральный под- 
тип, антрум развит в задней части, раковина самца сбоку (7) и с брюш- 
ной стороны (8), раковина самки сбоку (9) и с брюшной стороны ( 10 ), 
РгішШорзіз (подотряд Ргішіііорзіпа) 

Развитие яиц происходит либо снаружи, либо внутри рако- 
вины в специальной выводковой камере. В первом случае из 
яйца выходит науплиус (личинка с тремя парами конечностей), 
во втором — метанауплиус (личинка с 4 — 5 парами конеч- 
ностей). Прежде чем достигнуть взрослого состояния, рачок 
проходит несколько линек, сопровождающихся постепенным ус- 
ложнением организации — появляются все новые пары конеч- 
ностей и модифицируются ранее возникшие. Все личинки име- 
ют раковины, способные сохраняться в ископаемом состоянии, 
это создает необходимость у ископаемых остракод различать 
личиночные стадии и дефинитивную, что вносит дополнитель- 
ные трудности при разработке систематики. Раковины разных 
личиночных стадий различаются не только размером, но и 
очертаниями, и степенью развития скульптуры и образований, 
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связанных с половым диморфизмом. Число личиночных стадий 
изменяется от 4 — 5 до 8 — 9 в различных группах. 

Особое значение имеет половой диморфизм, который прояв- 
ляется не только в строении тела, но и в форме раковины. 
У современных остракод раковины самцов и самок различают- 
ся по размеру (у самцов они обычно меньше), очертаниям, на- 
личию выводковой камеры в задней части раковины самок. 
Такой тип диморфизма получил название домициального. Наи- 
большего разнообразия и сложности диморфные структуры 
достигали у ранне- и среднепалеозойских представителен от- 
ряда ВеугісЬіійа (рис. 78). Раковины самок этих остракод 
имеют особые образования для вынашивания яиц на наруж- 
ной поверхности раковины в ее брюшной и задней частях. Фор- 
мально эти структуры могут рассматриваться как макроскуль- 
птурные образования. Данный тип полового диморфизма назы- 
вается экстрадомициальным. В соответствии с наличием тех 
или иных адвентральных структур (маргинальной, велярной и 
антральной) выделяются несколько подтипов, число и названия 
которых различаются в классификациях, предложенных раз- 
ными исследователями. 

Наличие целого ряда личиночных стадии и полового димор- 
физма существенно затрудняет изучение ископаемых остракод, 
поскольку различающиеся по форме, размерам и макроскуль- 
птуре раковины могут принадлежать одному таксону. 

ИСТОРИЯ РАЗРАБОТКИ КЛАССИФИКАЦИИ 

Первые попытки создания классификации остракод принад- 
лежали зоологам, которые основывали свои построения^ на осо- 
бенностях строения конечностей. В 1865 г. норвежский иссле- 
дователь Г. О. Саре распределил известные ему пять семейств 
остракод между четырьмя секциями: Ройосора, Муойосора, 
Сіайосора и Ріаіусора. В качестве основного признака для вы- 
деления этих секций Г. О. Саре использовал строение первых 
антенн 

Впоследствии немецкий зоолог Г. В. Мюллер (1894) в ра- 
боте посвященной описанию остракод Неаполитанского зали- 
ва объединил Ройосора и Ріаіусора в одну трибу Ройосора, 
а Муойосора и Сіайосора — в трибу Муойосора. Позднее, в 
1912 г., он присвоил этим двум таксонам ранг подотряда, что 
больше соответствует современным номенклатурным нормам. 

Изучение ископаемых остракод началось в середине XIX в., 
и наибольших успехов в этом достигли английские палеонто- 
логи Т. Р. Джонс и Дж. У. Киркби. Мезозойские и кайнозой- 
ские формы по характерным особенностям строения раковины 
достаточно легко отождествлялись с современными группами 
остракод. Однако среди палеозойских остракод большая часть 
имела столь своеобразную раковину, что они не находили себе 
места в общей системе. Вместе с тем отсутствие сведении о 


169 



строении тела препятствовало их включению в систему совре- 
менных остракод, а слабое знание всего разнообразия палео- 
зойских представителей этой группы не давало возможности 
разрабатывать самостоятельные классификации, которые до- 
водились в основном до уровня рода и редко семейства. Лишь 
к 50-м годам нашего века, благодаря работам палеонтологов — 
норвежца Г. Хеннингсмуна и шведа В. Яануссона, была уста- 
новлена важность полового диморфизма для построения систе- 
мы палеозойских остракод. 

В 1953 г. Г. Хеннингсмун выделил подотряд Раіаеосора для 
тех палеозойских форм, которым свойственны прямой спинной 
край, отсутствие обызвествленной внутренней пластинки и раз- 
витие лопастей, желобков, краевых ребер и вздутий. 

Первая система, охватывающая как современных, так и 
ископаемых остракод, была разработана чешским палеонтоло- 
гом В. Покорны в 1953 г. Класс Озігасоба был разделен им 
на четыре отряда: ВеугісЬіісІа (синоним Раіаеосора Г. Хен- 
нингсмуна), Робосоріба, Муобосоріба и БерегсИШба. 

В отечественных «Основах палеонтологию» (1960) впервые 
была предложена двухуровневая система, в которой наряду 
с отрядами выделялись и подотряды. Подкласс остракод был 
разделен на три отряда: Раіаеосоріба (с подотрядами Берегбі- 
іііба и ВеугісЬіісІа), Муобосоріба (с подотрядами Муобосора 
и Сіабосора) и Робосоріба (с подотрядами Ріаіусора и Ро- 
босора). 

Очень сходная, но более детальная в отношении палеозой- 
ских остракод классификация была принята в остракодовом 
томе американского «Руководства по палеонтологии беспозво- 
ночных» (1961). Ві нее были включены 5 отрядов, часть из ко- 
торых содержала подотряды: АгсЬаесоріба, Берегбіііосоріба 
Раіаеосоріба (с подотрядами ВеугісЬісоріпа и Кіоебепеііосо- 
рта), Робосоріба (с подотрядами Робосоріпа, Меіасоріпа й 
Ріаіусоріпа) и Муобосоріба (с подотрядами Муобосоріпа и 
Сіабосоріпа). < 

В последующие годы продолжалось углубленное изучение 
палеозойских остракод, большая ясность была достигнута в по- 
нимании диморфных структур и их роли для распознавания 
высших таксонов. На этой основе И. Грюндель, Р. Шаллрой- 
тер, Г. Беккер выделили ряд новых категорий подотрядного 
ранга. 

В 1964 г. немецкий палеонтолог К- Мюллер предложил 
формы, ранее относившиеся к отряду АгсЬаеосоріба Зуіѵезіг- 
Вгасііеу, 1961, но характеризовавшиеся, по его мнению, пер- 
вично фосфатной минерализацией раковины, часть из которых 
имела непарную дорсальную пластинку и другие особенности, 
выделить в подотряд РЬозрЬаіосоріпа, который в 1982 г. он 
поднял до ранга отряда. 

Важный шаг вперед был сделан в 1961 г. польским палеон- 
тологом Ф. Адамчаком. Он выделил аберрантные формы се- 
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мейств ЕгібосопсЫбае и СгуріорЬуШбае, характеризующиеся 
наличием линий нарастания на поверхности раковины выпук- 
лой макушкой с личиночной створкой нередко с двумя буграми 
и перегородкой внутри, в самостоятельный подотряд Епбозіга- 

Немецкий палеонтолог Г. Коцур в 1972 г. предложил объ- 
единить валидные, с его точки зрения, отряды остракод в три 
надотряда: ВгабогіатогрЬез, МуобосорашогрЬез (включает 

отряды Муобосоріба, Сіабосоріба и Ьерегсііііі сіа) и Робосора- 
тогрЬез. 

Использование растрового электронного микроскопа, изго- 
товление шлифов и наличие материала прекрасной сохранности 
(в основном из верхнего девона и нижнего карбона централь- 
ных районов Русской плиты) позволили М. Н. Грамму изучить 
строение центрального мускульного поля и внутренней обыз- 
вествленной пластинки у ряда групп палеозойских остракод. 
По необычному сочетанию этих признаков им выделен ряд но- 
вых подотрядов. 

В самые последние годы американские зоологи и палеонто- 
логи предложили поднять ранг отрядов Раіаеосоріба, Муобосо- 
ріба и Робосоріба до подкласса. Новая система остракод не- 
давно была разработана отечественными исследователями для 
«Руководства по микрофауне СССР». В ней содержатся 13 от- 
рядов и 18 подотрядов, в том числе ряд новых. 

Анализ различных классификаций показывает, что в основу 
выделения таксонов отрядной группы положены следующие 
признаки: общий план строения раковины и степень ее мине- 
рализации, особенности диморфных структур, тип строения 
мускульных отпечатков, наличие или отсутствие внутренней 
обызвествленной пластинки. Данные по современным острако- 
дам демонстрируют хорошую корреляцию между строением ко- 
нечностей и общим планом строения раковины. Это может быть 
использовано для включения в анализ признаков строения мяг- 
кого тела, которые ныне установлены также для ряда вымер- 
ших групп. , 

Система остракод демонстрирует во времени большую ста- 
бильность и сохраняет до сих пор принципиальную структуру, 
намеченную еще Г. О. Сарсом. Основные тенденции ее разви- 
тия — это дополнение рядом вымерших палеозойских групп, 
повышение ранга семейств и надсемейств до подотрядов и от- 
рядов. Все это позволяет привести здесь классификацию класса 
Озігасобіобез, вполне «узнаваемую» для любого специалиста. 
В связи с общей тенденцией к использованию только типифи- 
цированных названий высших таксонов нами произведены не- 
которые номенклатурные изменения. В частности, такие тради- 
ционные названия, как Раіаеосора, Робосора, Муобосора, Ріа- 
іусора, Меіасора, являющиеся описательными, заменены на ти- 
пифицированные. 

В составе форм, ныне относящихся к острацодам, четко вы- 
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деляются четыре крупные группы, ясно различающиеся по ря- 
ду признаков прежде всего по характеру роста, минерали- 
зации и структуре раковины. Они могут рассматриваться в ка- 
честве подклассов. 

Наиболее своеобразную группу составляет подкласс Вгабо- 
гііопез, объединяющий кембрийских остракод, чья раковина 
была первоначально очень слабо минерализована, часто ис- 
пытывала вторичную фосфатизацию. Замковое сочленение ство- 
рок отсутствует, спинной край прямой. Раковина может быть 
одностворчатой, двустворчатой и со срединной дорсальной пла- 
стинкой. Последний признак использован для выделения трех 
самостоятельных отрядов. 



Рис 79. Типичные представители подклассов Вгасіогііопез, ЬерегсІіШопез и 
Егщосопспіопез: 1 Вгаёогіа, 2 - — Невзіапсіопа, 3 — ОаЬазИапеНа, 4 — 
ЬерегсШіа, 5 — ІзосЬіІіпа; 6 — ЕгМосопсЬа 


В подкласс ЬерегбіШопез (рис. 79) может быть выделена 
также вполне обособленная вымершая группа лепердитоидных 
остракод отряда ЬерегсИШба. Очень крупные размеры ракови- 
ны, значительная толщина стенки, имеющей призматическую 
микроструктуру, и сложная система мускульных отпечатков из 
многих пятен резко отличают этот подкласс от других остра- 
код. Высказывалось даже мнение, что они не являются остра- 
кодами и могут представлять собой особую группу ракообраз- 
ных. 

Основная масса остракод объединена в подкласс Сургібіопез 
(рис. 80, 81), единственный из всех подклассов представленный 
в современной фауне. Большинство входящих в состав этого 
подкласса таксонов характеризуются весьма мелкими размера- 
ми раковины (обычно до 2 мм), имеющей тонкую стенку гра- 
нулярной микроструктуры и лишенной следов слоистости. В со- 
ставе этого подкласса на основании особенностей строения мяг- 
кого тела (число конечностей), характера отпечатков мускула- 






Рис. 80. Типичные представители подкласса СургШопез: 1 — ВеупсЬіа, 
2 — Ноіііпа, 3 — РгішШорзіз, 4 — ІУосіеІІа, 5 — Огерапеііа, 6 — СуіпегеІ- 
Іа 7 — НеаІОіа, 8 — КІоеЗепеІІа, 9 — диазПтез, 10 — ТЫірзига, 11 — 
КіГкЬуа, 12 — Рипсіа, 13 — Сургіз, 14 — Вапѵіпиіа, 15 — СуіЬеге, 16 — 

КоігНіа 


аддуктора и присутствия или отсутствия внутренней пластинки 
выделено б отрядов. В отряде ВеугісЫЫа подотряды различа- 
ются по типу полового диморфизма, а в отрядах СуШегеШба и 
Сургібіба — в основном по общему типу строения раковины, 
замка и отпечатков мускула-аддуктора. Группа из трех отря- 
дов (Сургібіпіба, Наіосургібіба и Роіусоріба), ранее обозна- 
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Рис. 81. Типичные представители подкласса Сургісііопез из отрядов Сургі- 
(ііпкіа, НаІосургійМа и Роіусорійа: 1 — Сургійіпа, 2 — Наіосургіз, 3 — 
ТЬашпаіосургіз, 4 — ЕпіотосопсЬиз, 5 — Роіусоре, 6 — Епіотогое 

чавшихся как МуобосорЫа, существенно отличается от осталь- 
ных строением конечностей, наличию у ряда из них инцизуры 
и ростра и способностью значительного числа форм вести 
планктонный образ жизни. Подотряд Епіошогоіпа относится к 
отряду Наіосургійісіа условно, в основном из-за предполагае- 
мого планктонного образа жизни, который в последние годы 
оспаривается многими исследователями. 

Подкласс ЕгійосопсЬіопез, включающий единственный от- 
ряд ЕгібосопсЬісІа, характеризуется многослойной раковиной 
(результат задержки линьки) с линиями нарастания и ячеис- 
той микроскульптурой, створки лишены замкового сочленения. 
Субцентральная макушка образована крупным науплиоконхом 
(личиночной раковиной). Эти признаки, как неоднократно от- 
мечалось в литературе, определенно свидетельствуют о родстве 
данной группы с конхостраками. Стратиграфическое распрост- 
ранение также не противоречит тому, что эридоконхиды явля- 
ются предками СопсЬозігаса. Первые представители СопсЬозі- 
гаса известны в середине нижнего девона, тогда как эридокон- 
хиды, имевшие наиболее крупную раковину, — в верхнем де- 
воне. Позднедевонские эридоконхиды, несомненно, могли оби- 
тать в солоноватоводных (опресненных) бассейнах. Утрата 
обызвествления у конхострак и дальнейший рост размеров жи- 
вотного и его раковины могли быть связаны с переходом к оби- 
танию в пресных водах. 

Таким образом, принятая здесь система класса Озігасосііо- 
<іе$, состоящего из 4 подклассов, 11 отрядов и 14 подотрядов, 
может быть представлена в следующем виде. 

Класс Озігасосііосіез ЕаігеіНе, 1806 

Подкласс ВгасЗогііопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Отряд БаЬазЬапеШйа Меіпікоѵа, 1990 
Отряд Вгагіогіісіа КаутопО, 1935 
Отряд НеззІапйопШа МШІег, 1982 
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Подкласс ЬерегёіШопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Отряд ЬерегсііШсіа Рокоту, 1953 

Подкласс Сургійіопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Отряд ВеугісЬіісІа Рокоту, 1953 
Подотряд ВеугісЬііпа Рокоту, 1953 
Подотряд Ноіііпіпа Неппіпдзгпоеп, 1965 
Подотряд Ргітіііорзіпа ЗсЬаІІгеиіег, 1986 
Подотряд Мобеіііпа Вескег, 1968 

Отряд СуіЬегеІІіба Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Подотряд СуіЬегеІІіпа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Подотряд КІоебепеНіпа Зсоіі, 1961 
Подотряд (ЭиазіИШпа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Подотряд Рипсііпа ЗсЬаІІгеиіег, 1968 

Отряд Сургісіісіа Лопез іп СЬартап, 1901 
Подотряд Сургісііпа Лопез іп СЬартап, 1901 
Подотряд Вагѵппиііпа ЗоЬп, 1988 
Подотряд СуіЬегіпа Огйпйеі, 1967 
Подотряд Ваігйііпа Огйпйеі, 1967 

Отряд СургібіпіЛа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Отряд НаІосургіЛігіа 8кодзЬег§, 1920 
Подотряд Наіосургійіпа ЗкоцзЬегц, 1920 
Подотряд Епіотогоіпа Огйпсіеі, 1969 

Отряд РоІусоріЬа Аіекзееѵ, пот.- поѵ. 

Подкласс ЕгіЬосопсЬіопез Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Отряд ЕгіЛосопсЬісІа Айатсгак, 1961 

ОПИСАНИЕ ВЫСШИХ ТАКСОНОВ 

Подкласс Вгаіогііопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Раковинка из одной, двух створок или со срединной дор- 
сальной пластинкой, слабо минерализована, часто^ вторично 
фосфатизирована. Спинной край прямой, свободный край ду- 
гообразно выпуклый. Замок отсутствует. У ряда форм имеется 
аналог внутренней обызвествленной пластинки. Головной отдел 
несет три пары конечностей, имеются четыре пары гомономных 
торакальных ног. Антенны I двуветвистые. Половой димор- 
физм отсутствует или слабо развит, домициального типа.^ Мор- 
ские, по-видимому, бентосные формы. Ранний поздний кем- 
брий. Состав: 3 отряда. 

Отряд РаЬавНапеШйа Меіпікоѵа, 1990 

Раковина одностворчатая, согнутая по дорсальной линии. 
Имеется аналог внутренней обызвествленной пластинки. Ран- 
ний — поздний кембрий. Состав: 2 семейства, 2 рода. 

Отряд Вгайогііба Каутоші, 1935 

Раковина двустворчатая, гладкая, обычно с хорошо выра- 
женным глазным бугорком. Макроскульптура может состоять 
из шипов и лопастей. Ранний — поздний кембрий. Состав: 8 се- 
мейств, около 85 родов. 
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Отряд НеззІапгіопігіа МйІІег, 1982 

^Раковина двустворчатая, со срединной дорсальной пластин- 
кой, которая может нести шипы или бугорки на переднем и 
заднем концах. Антенна I маленькая, антенны II и мандибулы 
хорошо развиты. Четыре пары туловищных конечностей гомо- 
номны, их экзоподиты преобразованы в вибраторные пластин- 
ки. Средний поздний кембрий. Состав: 1 семейство, несколь- 
ко родов. 

Подкласс ЬерегсШііопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Раковина крупная (до 80 мм в длину), с прямым спинным 
краем и глазным бугорком. Стенка раковины толстая имеет 
призматическую структуру. Центральное мускульное поле 
сложно построено, с большим числом пятен, образующих не- 
скольто групп. Замок адонтного или прионодонтного типов. 
Половой диморфизм не установлен. Строение тела неизвестно. 

орские бентосные формы. Ранний ордовик — поздний девон 
Состав: 1 отряд. 

Отряд ЬерепШШа Рокоту, 1953 

т •^рзктеристика отряда совпадает с диагнозом подкласса 
Ьерегбііпопез Аіекзееѵ, поѵ. Состав: 2 надсемейства, около 
40 родов. 

Подкласс СургШопез Аіекзееѵ, поѵ. 

Раковина двустворчатая, обычно небольшого (до 2 мм, ред- 
ко до 30—50 мм) размера, тонкостенная, преимущественно 
сильнр минерализованная. Стенка раковины неслоистая, мик- 
роструктура гранулярная. Замок имеется. Внутренняя обыз- 
вествленная пластинка может присутствовать или отсутство- 
вать. Тело несет 5 7 пар гетерономных конечностей, состоя- 
щих из небольшого числа члеников. Половой диморфизм обыч- 
но развит. Ранний ордовик — настоящее время. Состав- 6 от- 
рядов. 

Отряд ВеугісЬіісІа Рокоту, 1953 

Раковина с прямым спинным краем. Макроскульптура у 
большинства представителей хорошо развита. Отчетливый по- 
ловой диморфизм домициального и экстрадомициального ти- 
пов. Внутренняя обызвествленная пластинка отсутствует. Стро- 
ение тела неизвестно. Морские бентосные формы. Ранний ор- 
довик — поздняя лерімь. Состав: 4 іподотряда. 
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Подотряд ВеугісЬііпа Рокоту, 1953 

Половой диморфизм домициальный, круминального типа. 
Средний ордовик — ранний карбон. Состав: 1 надсемейство" 
около 100 родов. * 

Подотряд НоІІіпіпа Неппіп^тоеп, 1965 

Половой диморфизм экстрадомициальный, антрального ти- 
па. Ранний ордовик — поздняя пермь. Состав: 2 надсемейства 
около 200 родов. 

Подотряд РгітШорзіпа ЗсЬаІІгеиІег, 1986 

Половой диморфизм постдолональный, переходящий в до- 
мициальный. Диморфные структуры развиваются на заднем 
конце раковины. Ранний ордовик — карбон. Состав: 8 надсе- 
мейств, около 150 родов. 

Подотряд МосІеШпа Вескег, 1968 

Половой диморфизм домициального типа. В спинной части 
створок располагаются обычно хорошо развитые два бугра. 
Средний ордовик — ранний карбон. Состав: 2 надсемейства 
50 родов. 

Отряд СуІНегеІІісІа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Раковина овальная, вытянутая в длину, чаще всего глад- 
кая, с относительно длинным и прямым спинным краем. За- 
мок просто устроенный, состоит из контактного желобка и 
гребня, протягивающихся вдоль всех краев створок. Мускуль- 
ный отпечаток у древних родов многорядный, у мезозойско- 
кайнозойских форм двухрядный. Внутренняя обызвествленная 
пластинка узкая или отсутствует. Половой диморфизм домици- 
ального типа. Тело несет 6 пар конечностей. Морские бентос- 
ные формы. Ордовик — настоящее время. Состав: 4 подот- 
ряда. 

Подотряд СуІЬегеІІіпа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Раковина гладкая, реже с концентрическим ребром и углуб- 
лениями в задней части. Мускульный отпечаток многорядный 
(4 5 рядов) и двухрядный. Половой диморфизм домициально- 

го типа. Тело несет 6 пар конечностей. Ранний силур — насто- 
ящее время. Состав: 2 надсемейства, около 100 родов. 

Подотряд Юоегіепеіііпа 5соП, 1961 

Раковина удлиненно-овальная, с прямым спинным краем. 
Внутренняя обызвествленная пластинка отсутствует. Половой 
диморфизм домициального типа. Строение тела неизвестно.. 
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Ранний силур — поздний карбон. Состав: 1 надсемейство, не- 
сколько десятков родов. 

Подотряд ОиазіІШіпа АІеквееѵ, пот. поѵ. 

Раковина удлиненно-овальная, обычно сильно скульптиро- 
ванная продольными, поперечными и концентрическими ребра- 
ми. Внутренняя обызвествленная пластинка узкая. Отпечаток 
мускула-аддуктора агрегатный. Строение тела неизвестно. Мор- 
ские бентосные формы. Ранний силур — поздняя пермь. Сос- 
тав: 2 надсемейства, около 30 родов. 

Подотряд Рипсііпа БсНаНгеиіег, 1968 

Раковина удлиненно-овальная, с прямым спинным краем. 
Поверхность раковины с характерной ячеистой мезоскульпту- 
рой. Вдоль свободного края обычна развито разделенное на 
радиальные лопасти вздутие. Отпечаток мускула-аддуктора лу- 
чевой. Половой диморфизм слабо развит. У палеозойских форм 
строение тела неизвестно. Морские бентосные формы. Ордо- 
вик — настоящее время. Состав: 2 надсемейства, около 50 ро- 
дов. 

Отряд СургісПсіа Лопез іп СНаршап, 1901 

Раковина округленно-прямоугольная или близкая к оваль- 
ной, изменчивая по очертаниям, створки обычно асимметрич- 
ны. Замок разнообразный, достигает наивысшей у остракод 
сложности. Внутренняя обызвествленная пластинка хорошо 
развита, порово-канальная зона широкая. Половой диморфизм 
домициального типа. Тело несет 7 пар конечностей. Ордовик — 
настоящее время. Состав: 4 подотряда. 

Подотряд Сургісііпа Лопез іп СЬартап, 1901 

Раковина различной формы, чаще всего гладкая, с вогну- 
тым брюшным краем. Отпечаток мускула-аддуктора спираль- 
ного типа. Морские, солоноватоводные и пресноводные бентос- 
ные формы. К этому же подотряду принадлежат так называе- 
мые «наземные» остракоды. Ранний карбон — настоящее вре- 
мя. Состав: 1 надсемейство, около 300 родов. 

Подотряд ОагшпиНпа 5оЬп, 1988 

Раковина удлиненной формы, гладкая. Отпечаток мускула- 
аддуктора розеточною типа. Пресноводные и солоноватовод- 
ные. Ранний карбон — настоящее время. Состав: 1 надсемейст- 
во, около 10 родов. 


Подотряд Суйіегіпа Огііпсіеі, 1967 

Раковина различной формы, часто с хорошо развитой мак- 
ро-^ и мезоскульптурой. Отпечаток мускула-аддуктора одноряд- 
ный. Морские и солоноватоводные бентосные формы. Ордо- 
вик — настоящее время. Состав: 1 надсемейство с большим чис- 
лом семейств, подсемейств и триб, включает около 1000 родов. 

Подотряд Ваіпіііпа Огііпсіеі, 1967 

Раковина овальная, с выпуклым спинным краем и заострен- 
ным задним концом, обычно гладкая. Отпечаток мускула-ад- 
дуктора центрического типа. Морские бентосные формы. Ран- 
ний ордовик — настоящее время. Состав: 1 надсемейство, око- 
ло 30 родов. 

Отряд Сургісііпісіа Аіекзееѵ, пот. поѵ. 

Раковина овальная, нередко удлиненно-овальная, с выпук- 
лым спинным краем, обычно хорошо минерализована, нередко 
крупных размеров (до 20 — 30 мм в длину), преимущественно 
гладкая. Инцизура и ростр имеются, нередко присутствует ка- 
удальный сифон. Отпечаток мускула-аддуктора спирального ти- 
па. Семь пар конечностей, седьмая из них удлиненная, черве- 
образная, имеется срединный глаз. Морские бентосные и планк- 
тонные формы. Силур (?), ранний триас — настоящее время. Со- 
став: 3 надсемейства, около 100 родов. 

Отряд НаІосургісШа Зко^зЬег^, 1920 

Раковина округлая и удлиненно-овальная с расположенным 
вблизи спинного края ростром, который может отсутствовать,, 
преимущественно гладкая, крупных размеров, слабо минерали- 
зована. Отпечаток мускула-аддуктора лучевого типа, состоит 
из большого числа тесно расположенных удлиненных (клино- 
видных) пятен. Семь пар конечностей, седьмая из них сильно 
укорочена и несет две щетинки. Срединный глаз отсутствует. 
Морские, преимущественно планктонные формы. Ордовик — на- 
стоящее время. Состав: 2 подотряда. 

Подотряд Наіосургійіпа Зко^зЬег^, 1920 

Характеристика совпадает с диагнозом отряда. Ранний си- 
лур — настоящее время. Состав: 3 надсемейства, около 50 ро- 
дов. • 

Подотряд Епіотогоіпа Огііпсіеі, 1969 

Раковина удлиненно-овальная, гладкая либо с характерной 
продольной или концентрической ребристой скульптурой и од- 
ной (реже двумя) бороздой. Ростр и инцизура отсутствуют. 
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Строение тела неизвестно. Морские, возможно, планктонные 
формы. Средний ордовик — ранняя пермь. Состав: 1 надсемей- 
ство, около 30 родов. 

Отряд Роіусоріба АІекхееѵ, пот. поѵ. 

Раковина округлая, с выпуклым спинным краем, гладкая, 
без инцизуры и ростра, сравнительно небольших размеров. От- 
печаток мускула-аддуктора трехпятенный. Пять пар конечнос- 
тей. Срединный глаз отсутствует. Морские бентосные, преиму- 
щественно интерстициальные формы. Ранний карбон — настоя- 
щее время. Состав: 1 надсемейство, около 10 родов. 

Подкласс ЕгібосопсНіопез АІекзееѵ, пот. поѵ. 

Раковина двустворчатая, хорошо обызвествленная, коротко- 
овальная, нередко субтреугольных очертаний, с хорошо выра- 
женной субцентральной макушкой. Состоит из различного чис- 
ла (от 2 — 3 до более 20) не сброшенных при линьке карапак- 
сов, на наружной поверхности раковины границы между ними 
выглядят как линии нарастания. Макушка образована личи- 
ночной створкой, часто несет два бугра. Внутри под макушкой 
может находиться вертикальная перегородка. Замковое сочле- 
нение створок отсутствует. Микроскульптура ячеистая. Мор- 
ские и, по-видимому, солоноватоводные бентосные формы. Ор- 
довик — ранний карбон. Состав: 1 отряд. 

Отряд ЕгібосопсЬіба Асіагпсхак, 1961 

Характеристика отряда совпадает с диагнозом подкласса. 
Состав: 1 надсемейство, около 10 родов. 

экология 

Остракоды — водные организмы, приспособившиеся к оби- 
танию в морских, солоноватоводных и пресноводных водоемах. 
Некоторые группы остракод (особенно из семейства Сургібісіае) 
являются эвригалинными и способны обитать в гиперсоленых 
водах с концентрацией солей до 200%о. В то же время в эква- 
ториальном поясе (в Австралии, Тасмании, Новой Зеландии, на 
Мадагаскаре и в Африке), в районах с гумидным климатом и 
даже на Дальнем Востоке известны остракоды, адаптировав- 
шиеся к обитанию в заполненных водой дуплах деревьев, во 
влажной листве и почве лесов. Установлены также виды, жи- 
вущие в подземных водоемах, в том числе таких необычных 
биотопах, как горячие источники и глубокие колодцы в Кара- 
кумах. 

Среди морских остракод преобладают бентосные формы, 
обитающие на водорослях, камнях, эпибионтных беспозвоноч- 
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ных и на поверхности грунта. Известны также зарывающиеся 
и интерстициальные формы (мезопсаммон), для которых ха- 
рактерны продолговато-удлиненная раковина, уменьшение раз- 
меров, исчезновение скульптуры и появление спинно-брюшного 
уплощения. 

В планктоне современных морей и океанов значительную 
роль играют встречающиеся на различных глубинах и дости- 
гъ 1 ? 11 * 118 весьма крупных размеров представители отрядов Сур- 
гібіпіба и Наіосургібісіа. Некоторые исследователи полагают, 
что планктонными были и палеозойские Епіошогоіпа, обладав- 
шие тонкой и слабоминерализованной раковиной, с небольшим 
числом широко распространенных видов, приуроченных к глу- 
боководным фациям. 

Подавляющее большинство остракод являются свободножи- 
вущими формами, но известны также паразитические (в жа- 
берной полости речных раков) и комменсальные (на изоподах, 
губках, морских звездах, морских ежах и офиурах) остракоды. 

По типу питания остракоды весьма разнообразны, многие 
из них принадлежат к группе всеядных. Одни питаются пре- 
имущественно водорослями, другие — типичные трупояды, 
третьи — детритофаги. Значительное число видов (особенно 
среди отрядов Сургібіпіба и Наіосургісііба) — сестонофаги 
(фильтраторы). 

На морском шельфе, особенно в прибрежной зоне, где су- 
ществуют сложные системы мелководных лагун и эстуариев, 
остракоды образуют значительное число специфических сооб- 
ществ, связанных с определенными глубинами, грунтами, 
гидродинамикой и соленостью и отличающихся характерной 
таксономической структурой и особым набором доминирующих 
форм. Это позволяет использовать кайнозойских остракод в 
целях палеогеографических реконструкций. Среди морских 
кайнозойских остракод выделены так называемые психросфе- 
рические остракоды, адаптированные к обитанию в холодных 
и богатых кислородом глубоких придонных водах. Содержание 
кислорода может определяться по ширине вестибюля и степе- 
ни развития внутренней обызвествленной пластинки у раковин 
рода КгіШе, что позволило реконструировать изменения этого 
параметра в ряде позднемеловых и палеогеновых морских бас- 
сейнов. У СуШегасеа замечена связь между вариациями скульп- 
туры в пределах одного вида и колебаниями содержания 0 2 . 

На территории Западной Европы среди остракод позднего 
девона и раннего карбона выделены три типа фациальных 
комплексов: энтомозоациевый (преобладают гемипелагические 
формы), тюрингский (доминируют виды с шипастыми ракови- 
нами — обстановка глубокого холодноводного шельфа) и мел- 
ководно-шельфовый (толстостенные раковины отрядов Сѵргі- 
біба, СуШегеШба). 

Остракоды, обитающие в пресноводных озерных водоемах, 
чутко реагируют на изменение анионного состава и щелочно- 


181 



сти воды. Это позволило восстановить плейстоцен-голоценовук> 
историю развития ряда крупных озерных бассейнов Африки. 
Обитатели пресных вод характеризуются сокращенным жизнен- 
ным циклом, что обеспечивает возможность существования в 
эфемерных и пересыхающих водоемах. 

Первые пресноводные остракоды известны с раннего карбо- 
на, но заметную роль в пресноводной биоте они начинают иг- 
рать чуть позже, со среднекаменноугольной эпохи. 

В нормально-морских отложениях раковины остракод редко- 
встречаются в очень больших количествах, и они, как правило, 
не являются породообразователями. Но в солоноватоводных 
или краевых морских бассейнах с соленостью, отклоняющейся 
от нормальной, немногие таксоны остракод (а часто лишь один 
вид) получают исключительно пышное развитие. Раковины 
остракод в таких обстановках могут накапливаться в массовом 
количестве, давая начало прослоям и отдельным маломощным 
пластам остракодовых известняков. 

ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ 

Филогенетические связи между основными стволами остра- 
код, своими корнями уходящими в ранний палеозой, до сих 
пор остаются плохо известными, что связано прежде всего с 
недостаточной изученностью ранних представителей этой груп- 
пы ракообразных. Подкласс Вгабогііопез существовал толькб 
в течение кембрия, тогда как другие три подкласса появля- 
ются почти одновременно в ордовике. Есть основания полагать,, 
что какие-то, возможно, различные представители Вгабогііопез 
дали начало подклассам ЬерегсІіШопез и Сургісііопез (вероят- 
но, каким-то ВеугісЬііба) . Корни ЕгЫосопсЫопез установить 
не удается, хотя известно ордовикское семейство СопсЪоргіті- 
Шбае, на раковинах которого имеется одна линия нарастания, 
но остальные признаки не совпадают с таковыми семейства 
ЕгЫосопсЫбае. 

Не менее сложные проблемы возникают при реконструк- 
ции взаимоотношений внутри подкласса Сургісііопез. Обычно 
считается, что отряд ВеугісЫісІа является предковым для ос- 
тальных ветвей этого подкласса, но конкретные переходные 
группы пока не могут быть указаны. 

По соотношению представителей различных групп остракод 
можно выделить 7 крупных этапов в развитии этого класса 
(рис. 82). Рубежи между этапами обозначены условно и тре- 
буют уточнения. 

I. Кембрий. Кембрийские остракоды принадлежали лишь 
подклассу Вгасіогііопез, который достиг своего расцвета в 
среднекембрийскую эпоху. Вследствие слабой минерализа- 
ции их раковин они плохо сохранились в ископаемом состоянии 
и начали детально изучаться лишь недавно. По-видимому, в 
это время остракоды уже имели глобальное распространение-. 



Рис. 82. Геологическое распространение высших таксонов остракод 

II. Ордовик. В ордовике возникают подклассы ЬерегсІіШо' 
пез, ЕгЫосопсЫопез и Сургісііопез. В тремадокском веке ост- 
ракоды были еще очень редки, но начиная с аренига испыты- 
вают резкую диверсификацию. Со среднего ордовика сущест- 
вуют все подотряды отряда ВеугісЫісІа, доминировавшего сре- 
ди ордовикских сообществ остракод, В это же время появля- 
ются первые, хотя и немногочисленные, СуШегеПісІа (надсемей-* 
ство КігкЬуасеа). Остаются редкими возникшие в этом периоде 
СуіЬегіпа и Ваігсіііпа из отряда Сургісіісіа. 

III. Силур — девон. В силуре достигает расцвета отряд 
Ьерегсііііісіа, появляются сразу несколько подотрядов из от- 
ряда СуШегеПісІа. Наряду с ВеугісЬіісіа последние формируют 
ядро остракодовых комплексов силура и девона. В позднем 
девоне испытывают расцвет Епіотогоіпа. В конце девонского 
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периода вымирают лепердитииды и практически исчезают 
эридоконхиды, резко сокращается разнообразие ВеугісЬііпа и 
Ноіііпіпа. 

IV. Ранний карбон. В определенной степени этот этап но- 
сит переходный характер между III и V . этапами. В конце 
раннекаменноугольной эпохи исчезают многие древние, ранне- 
палеозойские группы остракод: подотряды ВеугісЬііпа, Ыобеііі- 
па, КІоеЬепеІІіпа. В это же время появляются подотряды 
Сургібіпа, Оапѵіпиііпа и отряд Роіусорісіа. Конец раннего 
карбона знаменуется формированием группы остракод, при- 
способившихся к обитанию в пресноводных бассейнах. 

V. Средний карбон — пермь. На протяжении этого отрезка 
геологической истории в комплексах остракод преобладали 
различные группы отряда СуІНегеПісІа, а также подотряда 
Ваігбііпа из отряда Сургійісіа. Пресноводные водоемы в мас- 
сах населяли представители подотряда Оапѵіпиііпа. В конце 
пермского периода, на одном из наиболее критических рубе- 
жей в истории развития биоты, вымирают последние формы 
из отряда ВеугісЬіісІа (подотряд Ноіііпіпа) и из подотряда 
(^иазіПШпа, а также последние Епіошогоіпа. 

VI. Триас — ранняя юра. Хотя в триасовом периоде облик 
остракодовых сообществ существенно меняется за счет исчез- 
новения многих палеозойских групп, тем не менее они сохра- 
няют много черт, связывающих их со среднекаменноугольным — 
пермским этапами развития остракод. Это выражается прежде 
всего в преобладании представителей подотряда СуШегеШпа. 
Среди пресноводных форм продолжают доминировать Оапѵіпи- 
ііпа. Однако несколько растет разнообразие подотрядов СуіЬе- 
гіпа и Сургісііпа, типичных для мезозоя и кайнозоя. 

VII. Средняя юра — голоцен. Данный этап характеризуется 
прогрессирующим ростом разнообразия подотрядов СуіЬегіпа 
среди морских форм и Сургісііпа среди пресноводных. Подот- 
ряд СуШегеШпа утрачивает свое значение, являясь доживающей 
группой. По-видимому, этот этап, знаменующий формирование 
современного облика фауны остракод, может быть разделен 
на ряд подэтапов. Из переломных рубежей следует отметить 
границу юры и мела, когда резко растет разнообразие в под- 
отряде Сургісііпа, и середину раннего мела, отмеченную экспо- 
ненциальным возрастанием скорости диверсификации среди 
СуіЬегіпа. Довольно заметные сдвиги происходили и на рубе- 
же мела и палеогена, когда вымерло значительное число видов; 
и родов, но они не привели к принципиальным изменениям. 

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

Несмотря на широкое распространение и частую встречае- 
мость, остракоды не приобрели столь важного значения в био- 
стратиграфии, как фораминиферы, конодонты и кокколитофо- 
риды. Отчасти это объясняется слабой изученностью и огром- 
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ным морфологическим разнообразием, сочетающимся с явле- 
нием полового диморфизма, что затрудняет определение. Это 
также связано с бентосным образом жизни большинства ост- 
ракод, их крайней чувствительностью к изменениям различных 
параметров внешней среды. Тесная связь с фациями опреде- 
ляет пестроту распределения комплексов в разрезах, быструю 
их сменяемость на площади палеобассейна в зависимости от 
характера грунта, глубины, температуры и аэрации придонных 
вод. • 

Вместе с тем остракоды начиная со среднего карбона ши- 
роко расселились в пресноводных водоемах. Их остатки часто 
встречаются в континентальных отложениях верхнего палео- 
зоя-кайнозоя. Поскольку континентальные осадки бедны 
фоссилиями, роль остракод для их расчленения значительно 
выше, чем для морских образований. В качестве примера мож- 
но привести континентальные толщи верхней перми и триаса 
Русской плиты и Прикаспия, в которых по комплексам остра- 
код прослежены региональные стратиграфические подразделе- 
ния (горизонты). Ведется разработка зональной шкалы для 
меловых и кайнозойских континентальных отложений Китая. 

Определенные успехи достигнуты и в стратиграфическом 
использовании остракод, обитавших в морских бассейнах. Сде- 
ланы попытки разработки зональных схем по остракодам для 
ордовика Прибалтики, силура Подолии и арктических райо- 
нов России, ордовика Сибирской платформы и Северо-Востока 
России, верхнего девона и нижнего карбона Восточно-Европей- 
ской платформы. Они широко прослеживаются в верхнем де- 
воне и нижнем карбоне, установленные первоначально в Тю- 
рингии и Рейнских Сланцевых горах и приуроченные к глубо- 
ководным фациям, в которых развиты представители подот- 
ряда Епіошогоіпа. 

Предложены также зональные схемы для мела Средней 
Азии, палеогена Западной Европы, неогеновых отложений 
Центрального и Восточного Паратетиса. Однако применимость 
этих схем, устойчивость зональных комплексов по площади 
требуют серьезной проверки. Весьма немного сделано по раз- 
работке биогеографии остракод, что необходимо для решения 
биостратиграфических задач, возникающих при межрегиональ- 
ной корреляции. 

МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

Методы выделения раковин остракод из пород и применяе- 
мые при их исследовании приемы в целом сходны с таковыми 
для фораминифер. Вместе, с тем имеется ряд отличий. Посколь- 
ку в породах остатков остракод обычно меньше, чем раковин 
фораминифер, то масса отбираемых проб должна быть не ме- 
нее 0,5 кг и желательно около 1 кг. При отборе проб из па- 
леозойских отложений перспективные уровни выбираются пу- 
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тем просмотра выветрелых поверхностей и свежих сколов пол 
лупой. м 

Дезинтеграция пород должна проводиться с большой осто- 
рожностью, так как раковины и отдельные створки остракод 
весьма хрупки и часто несут нежные скульптурные украшения 
тонкие шипы и иглы, которые легко утрачиваются при неболь- 
ших механических воздействиях. Для выделения остракод из 
палеозойских карбонатных пород широко используют методы 
прокаливания с последующим резким охлаждением, сплавле- 
ния с гипосульфитом и растворения в слабом (5—7%) раст- 
воре уксусной кислоты. Последний метод дает прекрасные ре- 
зультаты, причем не только в том случае, когда раковины вто- 
рично окремнены. Окремненные раковины очень хорошей со- 
хранности выделяются из ледниковых валунов ордовикских и 
силурииских пород, широко распространенных в четвертичных 
отложениях прибалтийских районов Северной Европы, Однако 
наилучшии материал может быть іполучен из слабосцементи- 
рованных глинистых и карбонатно-глинистых пород, а также 
писчего мела. Писчий мел поддается дезинтеграции только 
путем многократного (до 20 — 30 циклов) сплавления с гипо- 
сульфитом. Из кремнистых пород раковины остракод можно 
выделять путем обработки проб в растворе НЕ (30—40%). 

зучение раковин остракод, выделенных из породы, невоз- 
можно без рутинного использования растрового (сканирующе- 
го) электронного микроскопа, который позволяет получить 
прекрасные (в том числе стереоскопические) фотографии ра- 
ковин с хорошим разрешением и выявить тонкие особенности 
скульптуры, строения замка, центрального мускульного поля 
и диморфных скульптур. Характер свободного края (зоны смы- 
кания створок на брюшном краю) изучается в ориентирован- 
ных шлифах и на иросвет с помощью оптического микроскопа. 
Некоторые элементы строения раковин лучше распознаются 
после вторичной флюоритизации в плавиковой кислоте (НЕ). 

Задания для самостоятельной работы 


1. Составьте сравнительную таблицу признаков 
гасоаоИез. 

2. Составьте сравнительную таблицу признаков 
гіаіопез. 

3. Составьте сравнительную таблицу признаков 
гісЬіИа. 


подклассов класса ОзС 
отрядов подкласса Сур- 
подотрядов отряда Веу- 


вителей СГРУЛПИРУЙТе подотряды по об Р а зу жизни входящих в них предста- 

5. На основании приведенных сведений предложите свой вариант фи- 
логенетических взаимоотношений основных групп остракод. 


КЛАСС СОІЧСШОМТА. конодонты 
ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 

Название «конодонты» применяется для обозначения мик- 
роскопических зубовидных остатков, впервые открытых и опи- 
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санных в 1856 г. Христианом Пандером, а также в качестве 
таксономического названия для группы вымерших организмов, 
которым эти остатки принадлежали. В настоящее время, когда 
-в значительной степени выяснены строение скелетных аппара- 
тов этих древних животных, особенности их биологии и опреде- 
лено с достаточной достоверностью! их положение в системе 
органического мира, все более утверждается использование 
термина «конодонты» в качестве таксона животного царства. 
Для изолированных скелетных частей применяется название 
«конодонтовые элементы», а для совокупности конодонтовых 
элементов, составляющих весь скелетный ансамбль, — название 
«конодонтовый аппарат». Конодонтовые элементы в изолиро- 
ванном состоянии известны более 130 лет, конодонтовые аппа- 
раты впервые были описаны в 1934 г., и лишь в последние го- 
ды получены сведения о строении мягкого тела животных. 

СТРОЕНИЕ ИЗОЛИРОВАННЫХ КОНОДОНТОВЫХ ЭЛЕМЕНТОВ 
И АППАРАТОВ 

Скелетные части конодонтов в ископаемом состоянии встре- 
чаются обычно в виде изолированных элементов, составлявших 
околоротовой аппарат, функцией которого было добывание 
и/или переработка пищи. 

Изолированные элементы представляют собой единичные 
конические зубы (так называемые простые конусы, кониформ- 
ные элементы), сложные многозубчатые образования пилооб- 
разной формы (так называемые стержневидные, рамиформные 
элементы) или гребнеобразной с узким (листовидные элемен- 
ты) или расширенным (платформенные элементы) основанием. 

Минеральная составляющая скелета представлена фосфа- 
том кальция с общей формулой 

СаьЫао.н (РО4) 3,01 (СОз) одбРодз (Н 2 0 ) о, 85 , 

т. е. минералами группы апатита (франколит, даллит, левисто- 
нит). Твердость около 5 по шкале Мооса, плотность от 2,84 
до 3,10 г/см 3 . В качестве примесей обнаружено присутствие 
около 40 элементов, в том числе редкоземельные. В составе 
скелетных остатков содержится несколько процентов органи- 
ческого вещества белковой природы. Термальная деградация 
этой органической составляющей изменяет цвет конодонтовых 
элементов от прозрачного желтовато-янтарного (неизмененное 
вещество) до темно-коричневого, черного и стеклянно-прозрач- 
ного (максимальный прогрев), что позволяет судить о термаль- 
ной истории вмещающих пород и степени катагенеза органи- 
ческого вещества в них. 

В простейшем случае единичный зубчатый кониформный 
элемент (рис. 83) имеет в расширенной части, называемой ос- 
нованием, углубление — базальную полость, которая может 
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Рис. 83. Морфология и терминология простых конических элементов коно- 
донтов: 1 — форма зубца (а — наклоненный вперед; б — прямой, в — 
наклоненный назад; г . — изогнутый); 2 — основные морфологические эле- 
менты и термины: бк — базальный край, бп — базальная полость, в — 
валик, вз — вершина зубца, вк — верхний край, з — зубец (главный зу- 
бец), зу задний угол, к — киль, о — основание, ор — ось роста, пу — 
передний угол, р — ребро; 3 — негеникулятный элемент; 4 — геникулят- 

ный элемент 

быть очень глубокой, проходящей далеко к вершине зубца, или 
очень мелкой. Направление, в котором изогнут зубец и/или 
вершина базальной полости, принято в качестве заднего на- 
правления, вогнутая сторона соответственно называется зад- 
ней, выпуклая — передней. Поперечное сечение элемента мо- 
жет быть округлым или иной формы, симметричным или асим- 
метричным. В последнем случае элементы являются парными. 
Более выпуклая боковая сторона элемента — наружная, менее 
выпуклая или вогнутая — внутренняя. Если при ориентировке 
элемента зубцом вверх наружная сторона при взгляде сверху 
располагается справа — это правый элемент, если слева — ле- 
вый. Любая из сторон кониформного элемента может нести 
гребни и разнообразную орнаментацию: ребра, борозды, бу- 
горки, ямки и т. д. 

В базальной полости, иногда выходя далеко за ее пределы, 
могут сохраняться остатки минерализованной ткани, которая 
носит название базального заполнения или базального каллу- 
са, а в тех случаях, когда она представлена в виде хорошо мор- 
фологически сохранившегося образования, — базальной пласти- 
ны. Таким образом, элементы скелетного аппарата конодонтов 
в полном виде состояли из двух частей: базальной пластины 
и кроны. По минеральному составу обе части представлены 
минералами группы апатита, но существенно различаются внут- 
ренним строением. Крона образована тонкими ламеллями, пред- 
ставляющими собой полосы нарастания. Ламелли сложены 
удлиненными вдоль оси зубца призматическими волокнистыми 
кристаллитами апатита до нескольких микрон в поперечнике. 
Вдоль осевой линии зубца вещество обычно неламеллярного 
сложения, непрозрачное, так называемый «белый материал»; 
у некоторых форм им сложен почти весь элемент. По струк- 
туре «белый материал» напоминает эмаль позвоночных и, как 


и последняя, представляет собой гиперминерализованную 
ткань. Наличию «белого материала» придавалось большое зна- 
чение, на основании чего конодонты делились на группы «гиа- 
линовых» и «альбидных» (гр. аІЬиз — белый), которые рассмат- 
ривались в ранге отрядов. 



Рис. 84. Схема образования конодонтовых эле- 
ментов: 1 — протоконодонтового, 2 — парако- 
нодонтового, 3 — эуконодонтового, 4 — «рабо- 
чее» положение элемента 

По микроскопическому строению и характеру нарастания 
вещества, слагающего зубец, среди простых конусов выделяют 
три группы: протоконодонты, іпараконодонты и эуконодонты. 
Различия в способе образования тех и других свидетельствуют 
о том, что это не гомологичные или не полностью гомологич- 
ные образования. Наличие группы параконодонтов, облада- 
ющих переходным типом нарастания вещества, позволяет свя- 
зывать между собой прото- и эуконодонты. На рис. 84 пока- 
зано строение этих трех групп и дано объяснение особенностей 
нарастания вещества кроны. Нарастание вещества у протоко- 
нодонтов происходило со стороны базальной полости; таким 
образом, сами по себе конодонтовые элементы были производ- 
ными наружного эпителия. У параконодонтов, судя по тому, 
что нарастание вещества элементов происходило по краю ба- 
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зальной полости, необходимо предполагать частичное погру- 
жение нижней части элементов в эпителиальную складку. 
В функционирующем состоянии элементы могли выдвигаться 
из нее. У эуконодонтов эта складка была значительно глубже, 
так что в нее мог погружаться целиком весь элемент, а обра- 
зование скелетного вещества происходило главным образом за 
счет секреции эпителиальных клеток, когда элемент находился 
в покоящемся «нерабочем» положении и нарастание скелетных 
слоев происходило снаружи. 

Таким образом объясняется один из основных парадоксов 
в строении конодонтовых элементов с их зубовидной морфо- 
логией, явно отвечающей «зубной» функции (хватательной, ре- 
жущей, раздавливающей и т. п.), и с наружным способом на- 
растания слоев кроны. 

Базальная пластина также имеет ламеллярное строение, 
однако ламелли более широкие, в их структуре отсутствуют 
ориентированные волокнистые кристаллиты, а сами ламелли 
пронизаны порами. В тех случаях, когда сохраняются морфоло- 
гически хорошо оформленные пластины, в их составе присут- 
ствует ламеллярная ткань разных генераций, а также губча- 
тый материал. В целом их сложение напоминает кость позво- 
ночных животных. Вследствие рыхлости сложения базальные 
пластины редко сохраняются при обычных кислотных методах 
выделения конодонтовых элементов из породы. Возможно, что 
у многих форм базальные пластины были слабо минерализо- 
ваны при жизни и не сохранялись в ископаемом состоянии. 
Поэтому в большинстве случаев исследователи имеют дело 
лишь с кроной. Морфология этих элементов и рассматривается 
в дальнейшем. 

Образование сложных многозубчатых элементов из простых 
кониформных происходило, вероятно, двумя путями: за счет 
разрастания гребней в основании элемента и появления на нем 
зазубренности верхнего края или за счет срастания рядов еди- 
ничных простых зубчиков, каждый из- которых первоначально 
имел самостоятельную закладку. Этот вопрос требует специ- 
ального изучения. Независимо от происхождения у всех слож- 
ных элементов имеется зубец, который обычно превышает по 
своей величине остальные и называется главным зубцом. В тех 
случаях, когда он не выражен на верхней стороне, его положе- 
ние определяется по вершине базальной полости. 

Несмотря на большое морфологическое разнообразие, в 
строении сложных элементов имеются общие особенности, 
позволяющие выделить среди них несколько типов, которые 
были унаследованы, вероятно, от исходных простых конических 
элементов и не зависят от сложности собственной морфологии 
элемента. Этот общий план строения отражает, по-видимому, 
топографическое (относительно плоскости симметрии живот- 
ного), анатомическое и/или функциональное положение в ап- 
парате. Полагают, что элементы одинакового плана строения 
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являются гомологичными, иногда их называют викарирующими. 
Особенности морфологии элементов разного типа и термино- 
логия их частей приведены на рис. 85, 86. Схема расположения 
и обозначения гомологичных элементов в наиболее дифферен- 
цированном аппарате постраннеордовикских конодонтов отряда 
РоІу^паШісіа дана на рис. 87. 




Рис. 85. Морфология и терминология сложных элементов конодонтов: 1, 
2 — М-элементы киркообразной формы с передним положением главного 
зубца; 3, 4 — Зо-элементы с симметричными боковыми отростками и зад- 
ним стержнем, который может отсутствовать; 5 — 5с-элемент стержневид- 
ный с передним и задним стержнями, подходящими к зубцу под тупым 
углом; 6 — 56-элемент стержневидный с зубчатыми задними стержнем и 
боковым отростком, прнчленяющимнся к зубцу под прямым или острым 
углом; А — антизубец, БО — боковой отросток, 3 — зубец (главный зу- 
бец), ЗБ — зубчики, ЗС — ' задний стержень, ПБО — переднебоковой от- 
росток, ПС — передний стержень 

М-элемент (обозначение по первой букве греческого слова 
тасиіа — кирка) — простой конический (геникулятный) либо 
сложный стержне- или листовидный элемент, у которого глав- 
ный зубец занимает переднее положение; имеются задний за- 
зубренный отросток и отросток, направленный вниз (антизу- 
бец), который также может быть зазубренным. 

5-элементы — стержневидные пилообразные, имеющие кро- 
ме хорошо выделяющегося главного зубца (который занимает 
сдвинутое вперед, но не краевое положение) задний, передний 
и боковые отростки. Эти элементы составляют в аппарате се- 
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Рис. 86. Морфология и терминология пектиниформных (гребневидных) 
элементов: 1, 2 — Ра-элементы, платформенные (а — вид сверху, б — 
снизу) : 1 — планатный тип — базальная полость представлена базальной 
ямкой, платформа образована за счет разрастания боковых сторон элемен- 
та, 2 — скафатный тип — базальная полость расширена, платформа обра- 
зована за счет разрастания базальной полости; 3 — Ра-элемент, листовид- 
ный (а — сбоку, б — сверху); 4, 5 — Р-элементы (вид сбоку); 4 — ли- 
стовидный, 5 — платформенный; Б — бугорки, БР — базальное расшире- 
ние, БЯ — базальная ямка, 3 — зубец, ЗК — задний конец, ЗЛ — зад- 
ний лист, ОБ — осевая борозда, П — парапет, ПК — передний конец, 
ПЛ — передний лист, Р — ростр, Рб — ребрышки, С Г — срединный гре- 
бень, СЛ — свободный лист, Т — трог 

рию переходных по своей общей морфологии и симметрии 
элементов. 5а-элемент трехстержневой с задним (иногда может 
отсутствовать) и симметрично расположенными боковыми от- 
ростками. 56-элемент состоит из заднего отростка и бокового 
отростка, отходящего от главного зубца под резким углом 
(тупым или острым). Элемент 8с имеет задний и передний 
отростки, слегка отклоняющиеся в сторону. Характер зубча- 
тости и микроорнаментация элементов одной 5-серии общий, 
что свидетельствует о их принадлежности к одному аппарату. 
У 56- и 5с-элементов передний или боковой отросток, отклоня- 
ется от оси заднего стержня в_ разные стороны и элементы 
парные: правые и левые. Иногда выделяют еще один элемент 
серии — 8й. Однако одни исследователи обозначают этим тер- 
мином симметричный непарный элемент с четырьмя (передний, 
задний и два боковых) отростками, другие — парный элемент, 
у которого боковой отросток отходит под прямым углом к 
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Рис 87 Отпечаток конодонтового животного Сіубадпаіішз (?) сі. саѵиэ- 
іогтіз Щіосіев, Аизііп еі Бгисе, нижний карбон, Шотландия: 1 — полный 
отпечаток с сохранившимся конодонтовым аппаратом; 2 увеличенная 
головная часть отпечатка, 3 — то же, что и 2, противоотпечаток (по 
Д. Е. Г. Бригсу и др„ 1983); 4, 5 — реконструкция головного отдела ко- 
нодонтового животного (по Р. Николу): 4 — положение элементов вдоль 
пищевого желобка (вид сбоку); 5 — условная схема расположения конодон- 
товых элементов в аппарате. Латинскими буквами дана индексация элемен- 
тов, как на рис. 86,85 
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заднему стержню. Вероятно, нет необходимости вводить этот 
символ 8сі, так как в первом случае 5<і-элемент может рассмат- 
риваться как наиболее сложная разновидность 5а-элемента, а во 
втором как модификация 56-элемента. Более рациональным 
представляется обозначить символами 5а ь 5а 2 , 8а 3 элементы 
с двумя, тремя, четырьмя отростками соответственно, а симво- 
лами 8Ьі, 5б 2 и так далее — парные двухотростковые элементы, 
различающиеся углом причленения бокового отростка. 

Элементы, обозначаемые символом Р (от гр. ресіеп — гре- 
бень) , исходно представляют собой парные листовидные или 
стержневидные элементы обычно с главным зубцом, занимаю- 
щим срединное положение и подразделяющим элемент на пе- 
редний и задний отростки или листы. 

Основная особенность Р-элементов, которая проявлялась 
неоднократно в эволюции конодонтов, — тенденция к латераль- 
ному разрастанию основания, приводящая к образованию ши- 
рокой платформы. Исходно высокий зубчатый срединный гре- 
бень в задней части элемента часто превращается в ряд бу- 
горков, редуцируется или замещается срединной бороздой. 
Рп-элементы характеризуются не выделяющимся главным зуб- 
цом. Его положение определяется положением вершины базаль- 
ной полости (см. рис. 86, фиг. 1 — 3). Эти элементы чаще всего 
и представлены платформенным типом. Платформа может 
быть образована за счет разрастания краев базальной полости, 
которая становится очень широкой, ковшеобразной (скафат- 
ные элементы), или за счет разрастания боковых сторон осно- 
вания элемента. Тогда базальная полость представлена в виде 
небольшой ямки (планатные элементы) или даже выворачи- 
вается наружу — инвертируется. Рб-элементы имеют хорошо 
развитый главный зубец, располагающийся посередине, и в 
редких случаях образуют платформу, обычно за счет разра- 
стания боковых сторон элемента (планатный тип). Таким об- 
разом, они имеют передний и задний зубчатые листовидные 
отростки (см. рис. 86, фиг. 4, 5). 

ПОЛОЖЕНИЕ КОНОДОНТОВ В СИСТЕМЕ ОРГАНИЗМОВ 

До настоящего времени конодонты являются одной из наи- 
более загадочных групп организмов. Первооткрыватель коно- 
донтов X. Пандер считал, что их зубовидные элементы при- 
надлежали неизвестной группе рыб. Позднее было высказано 
много различных гипотез относительно принадлежности коно- 
донтов и функции конодонтовых элементов: рыбы (ротовые 
зубы, кожные зубы, жаберный аппарат), бесчелюстные (рото- 
вой аппарат, кожный покров), аннелиды (ротовой аппарат), 
нематоды, турбеллярии, ротатории (копулятивные органы), 
моллюски (радула), членистоногие (наружные иглы), кишеч- 
нополостные, водоросли (секрет фосфата кальция). К началу 
70-х годов наиболее вероятными были признаны две гипотезы, 

194 


ібосновывающие близость конодонтов к червям типа полихет 
і к хордовым. 

Исследования по микроструктуре элементов показали сход- 
:тво структуры скелетных тканей базальных пластин и кроны 
сонодонтовых элементов с костными тканями позвоночных, 
вместе с тем центробежный способ нарастания вещества кро- 
ш не имеет аналогов в скелетных частях зубов и других на- 
>ужных структур позвоночных. Поэтому некоторые исследова- 
тели предполагали, что конодонтовые элементы являлись под- 
держками ресничек или щупалец, а весь аппарат представлял 
тобой реснитчатый лофофор. Логическим выводом из этого 
ттала гипотеза о принадлежности конодонтов к особой группе 
юфофорат, возникшей от общих предков с мшанками и бра- 
киоподами, но перешедшей, в отличие от них, к пелагическому 
существованию. И хотя эта гипотеза не получила широкого 
признания, ею были стимулированы исследования, приведшие 
к установлению преемственности между прото-, пара- и эуко- 
нодонтовым способами секреции элементов. Настоятельно тре- 
бовалось подтверждение выдвинутых гипотез в виде находор 
слепков, отпечатков или каких-либо других следов собственно 
мягкого тела животных. И такие находки не замедлили после- 
довать. В 1973 г. В. Мелтон и X. Окотт описали из каменно 1 
угольных отложений Монтаны (США) отпечатки мягкотелого 
животного, в пищеварительном тракте которого находилось 
скопление конодонтовых элементов. По строению мягкого тела 
наличию в передней части структур, которые могут тракто- 
ваться как нотохорд, а в хвостовой части ромбовидного спинно- 
хвостового плавника — это животное, несомненно, принадле- 
жало хордовым. Авторы, обсуждая особенности его строения, 
приходят к выводу о невозможности отнесения его ни к одно- 
му из известных подтипов хордовых (ѴегіеЬгаіа, Асгапіа, Со- 
реіаіа, Типісаіа) и выделяют новый, пятый, подтип под на- 
званием СопобопіосЬогйаІа. Однако тщательный анализ наход- 
ки показал, что набор конодонтовых элементов и их располо- 
жение не отвечают представлениям о конодонтовых аппаратах, 
их скопление в пищеварительном тракте анатомически не свя- 
зано с отпечатками животного. «Конодонтохордаты» были не 
«конодонтоносителями», а конодонтофагами, т. е. питались ко- 
нодонтами. Таким образом, таксономическая концепция подтипа 
СопобопІосЬогсІаІа и его номенклатурное название были от- 
вергнуты. 

В 1976 г. Конвей Моррис при просмотре старых коллекции 
кембрийских ископаемых из сланцев Виг^езз обнаружил отпе- 
чаток сегментированного мягкотелого животного, названного 
ОсіопІо^гурЬиз. В его головной части расположены две петле- 
образные структуры, напоминающие лофофор, а в них отпе- 
чатки конических образований, которые автор считает зубовид- 
ными элементами конодонтов. Реконструированное животное 
имеет дорсовентрально уплощенное сегментированное туловище 
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с широкой головной частью. Впереди располагается ротовое 
отверстие, окруженное двумя подковообразными лофофорами, 
скелетными частями которых были конодонтовые элементы, 
выполнявшие функцию поддер*;ек ресничек щупалец. 

В 1981 г. X. Шанявский привел данные, указывающие на 
поразительное сходство протоконодонтовых элементов рода 
«Ргоопеоіосіиз» и их аппаратов с щетинками околоротового 
комплекса ныне живущих представителей типа СЬаеІо^паіа. 
Сходство настолько велико, что убедило многих исследователей 
в близости хетогнат и примитивных конодонтов, обладавших 
аппаратом из простых конусов. Было высказано мнение, что 
протоконодонты могут рассматриваться в составе типа СЬаеіо&- 
паіа в ранге отряда или класса. В настоящее время трудно 
найти какие-либо доводы против сближения примитивных про- 
токонодонтов с хетогнатами. Вместе с тем при рассмотрении 
филогенетического развития конодонтов возникают серьезные 
сомнения в возможности отнесения к хетогнатам всей группы 
конодонтов в целом. Параконодонты по морфологии элемен- 
тов, строению аппаратов близки к протоконодонтам и в этом 
отношении могут считаться эволюционными потомками послед- 
них. Отличия в характере нарастания веіцества скелетных эле- 
ментов могут рассматриваться как следующая, более продви- 
нутая ступень в их развитии. Точно так же вполне доказуема 
преемственность между параконодонтами и эуконодонтами, об- 
ладавшими аппаратом из простых конических элементов. Од- 
нако поразительное разнообразие строения аппаратов и мор- 
фологии отдельных элементов у более поздних, чем примитив- 
ные тремадокские, эуконодонтов делает крайне трудным, если 
не невозможным, их сближение с хетогнатами. Различия в мор- 
фологии и в самой организации аппаратов хетогнат и продви- 
нутых эуконодонтов столь велики, что кажется невозможным 
сближение этих групп в составе одного класса и даже типа. 
Кроме того, невозможно игнорировать материалы по структуре 
скелетной ткани сложных конодонтов, которые свидетельст- 
вуют об их близости к позвоночным. 

Возникшая дилемма точно отражает существо современного 
состояния вопроса о месте конодонтов в системе животного 
мира. Из всех ранее существовавших предположений остались 
две альтернативы: хетогнаты или хордовые. В 1983 г. Д. Бриг- 
сом с соавторами было опубликовано описание отпечатка мяг- 
котелого организма, который, несомненно, является конодон- 
том. Животное (см. рис. 87) обладало длинным (40 мм), уз- 
ким (2 мм) червеобразным телом с отчетливо выраженной го- 
ловой, несущей признаки латеральной двураздельности. Неда- 
леко от переднего конца тела у средней линии сохранился 
почти целый конодонтовый аппарат в составе 5- М-, РЬ- и Ра- 
элементов, полностью отвечающий по строению ранее известным 
естественным и реконструированным аппаратам. На одной из 
сторон отпечатка в задней трети прослеживается присутствие 
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ілавника, имеющего поперечные структуры, которые могут 
'рактоваться как отпечатки плавниковых лучей. С противопо- 
южной стороны отпечаток плавника не прослеживается. Это 
вставляет предполагать, что тело животного в этой части было 
іри захоронении сдавлено латерально и плавник занимал 
шинно-хвостовое положение. В задней половине отпечатка 
шдны Ѵ-образные структуры, обращенные вершиной вперед, 
соторые напоминают следы мускульных сегментов — миотомов, 
характерных для хордовых (рыб, миног, ланцетника), пла- 
шющих с помощью латеральных изгибов тела. При такой 
•рактовке основных признаков строения мягкого тела этого 
кивотного оно по своей организации укладывается в архетип 
хордовых, за одним исключением: в передней части тела от- 
:утствуют структуры, которые с достоверностью могли бы 
трактоваться как отпечатки хорды. 

При несколько иной трактовке наблюдаемых особенностей 
опечатка можно обнаружить его сходство и с хетогнатами. 
< таким признакам можно отнести двураздельность отпечатка 
іереднего конца головы; возможность латерального располо- 
кения плавников, если считать, что задняя половина тела 
:давлена в спинно-брюшном направлении, а второй боковой 
ілавник не сохранился; сериальные отпечатки в задней части 
-ела могут быть следами не миотомов, а сериально располо- 
кенных половых продуктов, которые у хетогнат имеют такую 
юкализацию. Более поздние находки фрагментов отпечатков 
із того же местонахождения показали несомненное апинно-хво- 
:товое положение плавника и ряд особенностей, сближающихся 
ібнаруженных животных с хордовыми и даже с позвоночными 
(подтип Сгапіаіа). В связи с этим в 1986 г. Р. Олдридж с 
юавторами помещают конодонтов среди бесчелюстных позво- 
ючных между миксинами и гетеростраками. 

ИСТОРИЯ РАЗРАБОТКИ КЛАССИФИКАЦИИ 

До начала 70-х годов систематика конодонтов строилась на 
інализе морфологии изолированных элементов. Естественно, 
[то элементы стержнеобразной формы и плоские платформен- 
ное элементы классифицировались как разные роды. В 1925 г. 
э . Бэсслер сгруппировал морфологически однотипные роды в 
хесколько семейств. Уже первые достоверные находки в 30-х го- 
хах скоплений изолированных элементов, несомненно принад- 
іежавших одной особи, показали, что в состав скелетного ап- 
іарата входили элементы резко различной морфологии, которые 
ю принятой таксономии должны были относиться к разным 
іидам, родам и даже семействам. Обнаружилось очевидное 
іесоответствие принятой таксономической концепции реальному 
шологическому разнообразию. Однако находки аппаратов 
холгое время считались редкими, методов их реконструкции 
ю изолированным элементам еще не существовало, а исполь- 
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зование моноэлементной концепции не препятствовало успехам 
в практическом применении конодонтов. В первом издании 
«Тгеаіізе оп ІпѵегіеЬгаіе РаІеопЫоду, рі. \Ѵ» (1959) принята 
компромиссная точка зрения: приведены «утилитарная» класси- 
фикация, включавшая около 140 родов, объединенных в 7 се- 
мейств и 13 подсемейств, и «биологическая» (классификация, 
включавшая 6 родов, названия которых были основаны на из- 
вестных к тому времени скоплениях изолированных элементов 
и не были связаны с родовыми названиями изолированных 
элементов, входивших в состав скоплений. Так сложились 
двойная систематика и двойная номенклатура конодонтов. Ясно, 
что это противоречило положениям Международного кодекса 
зоологической номенклатуры, который требует применения для 
целого организма (или его остатков, в нашем случае — для ап- 
парата) того же названия, которое ранее было предложено для 
какой-либо его части (в нашем случае — для изолированного 
элемента аппарата). Для того чтобы снять это противоречие, 
предлагалось ввести в текст кодекса положение о паратаксо- 
нах и паратаксономии, сходное с положением о форм-родах 
в Международном кодексе ботанической номенклатуры. И хотя 
положение о паратаксонах не было принято, большинство ис- 
следователей считали систематику, основанную на изолиро- 
ванных элементах, формальной. 

Коренные изменения в систематике конодонтов произошли 
в 70-х^годах. К этому времени был накоплен огромный мате- 
риал ‘ Изолированным элементам из отложений различного 
возрабі'а; и появилась возможность рассчитать по частоте сов- 
местной встречаемости изолированных элементов состав коно- 
донтовых аппаратов разных видов. Для этого применялись как 
простые -'іі Ду&и е соображения, так и достаточно сложные 
математи ч еЙШе 4 іЙето д ы . Существенную помощь этому оказало 
ранее разработанное положение о серии симметрийных пере- 
ходов, которое позволяло объединять в один аппарат различ- 
ные П 9 модфологии стержневидные элементы. Возраставшее 
число, йМЩйк полных или почти полных аппаратов на пло- 
скостйх^дщастования, в копролитах, в желудочном тракте 
рыб, в вй де слившихся скоплений, позволило выявить основные 
типы строения аппаратов. Существеннейшим подтверждением 
достоверности использовавшихся косвенных методов была на- 
ходка Т. В. Машковой полного аппарата нижнедевонского 
вида Огагкосііпа зІеіпЬогпепзіз, состав которого косвенными 
методами был ранее восстановлен О. Валлизером. 

Неудовлетворительность двойной систематики конодонтов 
стала очевидной. Однако на первых порах при . переходе к 
мультиэлементной «аппаратной» систематике возник ряд труд- 
ностей таксономического и номенклатурного свойства. Обнару- 
жилось, что в составе аппаратов одни элементы достоверно 
различаются на том уровне, который с точки зрения моноэле- 
ментной таксономии принят как видовой, тогда как другие 


элементы на этом уровне не различимы. Достаточно ли разли- 
чий в одном элементе для того, чтобы считать их принадлежа- 
щими разным видам животных? Какое видовое и родовое на- 
звание применять для аппаратного вида, если старшим явля- 
ется название, данное ранее элементу, не отличающемуся у 
многих видов, но четко выделяющемуся по другому или дру- 
гим элементам. Приоритет родового названия для мультиэле- 
ментного вида определяется не просто по старейшему назва- 
нию «формального» моноэлементного рода, входящего в со- 
став аппарата, но в зависимости от того, входит ли в состав 
этого аппарата типовой вид рода. В настоящее время для 
большинства родов, названия которых были ранее предложе- 
ны на моноэлементной «формальной» основе, реконструировано 
строение аппаратов, и эти роды являются мультиэлементными, 
т. е. более «естественными». Часть прежних родовых названий 
перешла в синонимику, среди них такие широко распростра- 
ненные, как Ніпбеобеііа, Меоргіопіосіиз и др. Диагностика изо- 
лированных элементов, которые по моноэлементной концепции 
должны были быть отнесены к этим родам, заменена их опи- 
санием как части аппарата того рода, к скелетному аппарату 
которого они принадлежали, если этот аппарат известен. 

Родовыми систематическими признаками в мультиэлемент- 
ной таксономической концепции являются особенности строе- 
ния всего скелетного аппарата. При этом учитывается, что не 
все элементы аппарата имеют одинаковый таксономический вес. 
Так, у постраннеордовикских конодонтов часть аппарата, со- 
стоящая из стержневидных элементов (ЛИ- и 5-элементы) , мо- 
жет не различаться у форм, рассматривающихся как разные 
роды. Большее значение для диагностики родов имеет строе- 
ние Р&-элементов. Практическое определение основной массы 
родов конодонтов, как и при моноэлементной концепции, бази- 
руется на морфологии Ро-элементов аппарата. 

Основными родовыми таксономическими признаками Ра- 
элементов являются: величина и расположение базальной по- 
лости, степень выраженности главного зубца, скульптура и 
орнаментация верхней стороны элемента. Вместе с тем каждый 
из этих признаков может возникать независимо, и, таким об- 
разом, Ра-элементы различного происхождения могут иметь 
весьма сходную морфологию. В этом случае характеристикой 
рода становятся элементы другой части аппарата. Так, Ра- эле- 
менты родов РоІуепаШиз, Мезоіахіз, Рагароіуёпаіііиз разли- 
чаются лишь на «видовом» уровне, тогда как рамиформные 
части аппаратов обладают глубокими отличиями, что и служит 
основой диагностики этих родов. 

Видовыми признаками являются более мелкие особенности 
морфологии элементов, входящих в состав аппарата. Чаще 
всего эти особенности скульптуры и формы Ра-ѳлементов, ко- 
личественные параметры и их отношения. Однако иногда более 
диагностичными могут быть и другие элементы аппарата. 
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В большинстве случаев для биостратиграфических и палео- 
экологических целей бывают достаточными определения и опи- 
сания конодонтов, сделанные на основе одного, наиболее диа- 
гностичного изолированного элемента аппарата. Более глубо- 
кое понимание истинного разнообразия группы, возможности 
познания биологии и эволюции дает полноценное описание 
всего набора элементов. Такое описание представляет собой со- 
вокупность описания всех элементов аппарата данного вида или 
рода и содержит разделы, где указываются сходства и разли- 
чия для каждого из элементов. 

Большинство родов постраннеордовикских конодонтов имеет 
однотипно устроенные аппараты, гомологичные элементы ко- 
торых обозначаются символами Ра, Рв, М и серия 5-элементов. 
Эта система применима, однако, не во всех случаях. Иногда 
пользуются не этими индексами, а прилагательными, производ- 
ными от названий родов или видов, элементы которых обла- 
дают характерным планом строения, хотя могут принадлежать 
различным таксонам (например, оистодовый, аморфогнатовый, 
синприониодиновый элементы и т. п.), либо обозначаются мор- 
фологическими терминами с греческими корнями (кониформ- 
ный геникулятный, пастинискафатный, долабратный элементы). 
Элементы одного гомологического ряда (например, Р-элѳмен- 
ты) могут сильно различаться морфологически (быть листо- 
видными, платформенными разного типа). Для их характери- 
стики также можно пользоваться названиями, производными 
от типичных родов и видов. Так, Ра-элементы могут быть спа- 
тогнатодовыми, полигнатодовыми, гнатодовыми или по мор- 
фологической терминологии — карминатными, карминипланат- 
ными, карминискафатными соответственно. 

Систематика конодонтов на уровне родов и видов является 
в настоящее время достаточно устойчивой и не вызывает боль- 
ших разногласий среди специалистов. Таксоны ранга семейст- 
ва и выше не являются общепринятыми и часто не приводятся 
в описательных работах. Это связано с тем, что в настоящее 
время четкие систематические и филогенетические критерии 
для их разграничения не разработаны. 

Первый вариант надродовой классификации на мультиэле- 
ментной основе был предложен М. Линдстремом в 1970 г. Ко- 
нодонты (их номенклатурный ранг не был определен) подраз- 
делялись на 2 отряда: ШезІегдаагсккПпісІа и Сопойопіорітогісіа. 
Первый из них в составе четырех родов объединял древнейшие 
(в — Оі) формы с аппаратом, представленным однообразным 
набором простых кониформных элементов с глубокой базаль- 
ной полостью. Главным признаком отряда являлось то, что на- 
растание вещества зубцов происходило не со стороны вершины, 
а со стороны базальной полости и основания зубца. Это гисто- 
логический тип протоконодонтов. Эуконодонты составляли от- 
ряд СопойопіорЬогісІа. В его составе выделялись 8 надсемейств, 
20 семейств, 4 подсемейства. В системе М. Линдстрема было 


учтено около 80 родов, большинство из них имело более или 
менее достоверную характеристику аппаратов. Единых или 
хотя бы адекватных критериев для выделения семейств не была 
сформулировано, они диагностировались по формальным мор- 
фологическим соображениям. Более логично построена класси- 
фикация Е. Дзика в 1976 г. Основой ее является положение о 
том, что исходно простые кониформные элементы были эпидер- 
мальными образованиями типа кожных зубов, и у ранних форм 
у одного животного они были многочисленными и мало отли- 
чающимися по форме. В дальнейшем происходили их дифферен- 
циация и специализация в качестве приротовых структур, связан- 
ных с добыванием пищи. Автор не выделяет надсемейств и, 
построив схему филогении на уровне семейств (учтено 14 се- 
мейств), объединяет их в три подотряда: ХѴезіегеаагсіосІтіпа, 
Ргіопіобопііпа, Огагкойіпіпа, различающихся степенью усложне- 
ния скелетного аппарата. 

В варианте системы, изложенной в последнем издании 
«Тгеаіізе оп ІпѵегіеЪгаіе Ра1еопіо1о§у» (1983), конодонты вы- 
делены в качестве тина и класса с одним и тем же назва- 
нием Сопойопіа. В составе класса выделяются два отряда: 
Рагасопойопіійа, объединяющий два надсемейства и три се- 
мейства, и СопойопіорЬогійа с 9 надсемействами, 44 семейст- 
вами. Эта система оказалась в высшей степени громоздкой, 
эклектичной и подверглась серьезной критике. В ней отсутст- 
вуют адекватные характеристики надсемейств и семейств, ап- 
параты и отдельные элементы весьма сходной морфологии 
отнесены к различным не только семействам, но и надсемеист- 
вам, допущен ряд номенклатурных ошибок. Не учтены и даже 
не упоминаются отрядные группировки, выделенные М. Липд- 
стремом и Е. Дзиком. Вместе с тем это издание содержит 
большой справочный материал практически обо всех извест- 
ных к 1980 г. родах. Его анализ и сравнение позволяют упо- 
рядочить разнородные представления разных авторов. С уче- 
том приведенных работ предлагается новая система конодон- 
тов на уровне высших таксонов. 

В основу выделения наиболее крупных таксонов положен 
общий план строения скелетного аппарата. Можно, по-види- 
мому, говорить о двух принципиально различных типах аппа- 
ратов: 1) аппараты, представленные только кониформными 
элементами, главную часть которых составляет крупный кони- 
ческий зубец, в основании зубца или на его поверхности могут 
присутствовать дополнительные структуры — ребра, бугорки, мел- 
кие зубчики; 2) сложнодифференцированные аппараты, состоя- 
щие из многозубчатых элементов, которые имеют сложную и раз- 
нообразную морфологию. Функционирование аппаратов этих 
двух типов совершенно различно. Исходным является аппарат 
из кониформных элементов. Характерно, что основные тенден- 
ции усложнения простых конических элементов происходят по 
тому же плану, по которому дифференцированы сложные много- 
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зубчатые элементы в аппаратах второго типа. Так, несомнен- 
ным кажется соответствие простого кониформного геникулят- 
ного (оистодового) элемента ЛІ-элементам сложных аппаратов 
(неоприониодовым, синприониодиновым и т. п.), как и сим- 
метричных элементов с боковыми ребрами у простых и с зуб- 
чатыми отростками у сложных (5а). Этот общий план строе- 
ния может свидетельствовать не только о топографической и 
функциональной адекватности элементов, но и о их гомологии 
и генетической преемственности. Класс Сопосіопіа подразде- 
ляется на два крупных таксона в ранге подклассов Рагасопо- 
бопіаіа и Сопосіопіаіа. Среди первого подкласса по степени 
гистологического и морфологического усложнения элементов 
и аппарата в целом выделяется несколько групп семейств. 
Группе семейств, объединяющей формы с прото- и параконо- 
донтовым типом гистологии, которая ранее выделялась в ка- 
честве отряда РагасопосктШа Миііег, 1962 или подотряда 
Шезіегаагсіосііпісіа Ьішізігош, 1970, мы также придаем отряд- 
ный ранг, сохраняя по правилу приоритета первое название. 

Аппарат, характерный для другой группы семейств, состоит 
из простых конических элементов сходной морфологии, но имею- 
щих эуконодонтовый тип нарастания вещества. Эта группа се- 
мейств выделяется в качестве нового отряда РапбегобопИба. 
Формы с более усложненной морфологией элементов скелет- 
ного аппарата, которые могут нести дополнительные зубчики 
и гребни, что указывает на существенно большую специализа- 
цию, выделяются в качестве отряда БізіасосІопЩа, также 
включающего несколько семейств. 

В подклассе Сопобопіаіа основой выделения отрядов слу- 
жит общая схема строения аппарата. Отряд РгіопіодопШа 
объединяет формы с элементами 3 — -7 типов. Место в аппарате, 
где проявляются максимальные морфогенетические тенденции 
(с образованием, в частности, платформенных элементов), за- 
нято первично-стержневидными элементами, часто с 3 и более 
отростками. 

Для представителей отряда НіЬЬагбеНіба характерен аппа- 
рат со стержневидными элементами нескольких типов, харак- 
теризующимися широко расставленными дискретными зубчи- 
ками. В положении, которое в аппарате представителей отряда 
РоІурріаШісІа обозначается как Ра, отсутствует скелетный эле- 
мент. Платформенные элементы образуются за счет элементов, 
обладающих хорошо выраженным главным зубцом краевого 
переднего, заднего или срединного положения. 

Отряд Ро1у§па1Ыс1а — наиболее многочисленная и разнооб- 
разная группа конодонтов с однотипно дифференцированным 
аппаратом, как правило, с шестью типами элементов. Основу 
таксономии составляют исходно листовидные гребнеобразные 
элементы со слившимися в основании зубчиками и с невыде- 
ляющимся своими размерами главным зубцом, занимающим 
срединное положение, — Ра-элемент. Чрезвычайное родовое и 


видовое разнообразие в этом отряде обеспечивается главным 
образом за счет неоднократного, за время существования от- 
ряда, образования платформенных Ра-элементов. 

Характерная особенность, свидетельствующая, по нашему 
мнению, о том, что конодонты являются крупной единой груп- 
пой _ Э то общий для нее филогенетический тренд к образова- 
нию платформенных элементов путем расширения и уплощения 
основания. Эта тенденция проявляется и в подклассе Рагасо- 
побопіаіа с простыми кониформными элементами, как с про- 
токонодонтовым (Ргоасобиз, Модашісопиз) , так и с эуконодон- 
товым типом нарастания вещества (Нігзиіобопйіз, СІаѵоЬаши- 
Іиз ? Мііасиіиш), и в подклассе СопобопЫа в разных его 
ветвях (отряд РгіопЫопШа — роды АшогрЬоёпаШиз, 0і5 *°- 
тобиз; отряд ШЪЪагсЫШа - роды Оопбоіеііа, РасЬусІасІша, 
РІаіуѵіПозиз; отряд Ро1у§паіЬіс1а — РоІуепаШиз, Раішаіоіеріз, 
ОпаШобиз и многие другие). 

ОПИСАНИЕ ВЫСШИХ ТАКСОНОВ 


? ТИП СПОР Э АТ А 


? ПОДТИП ѴЕКТЕВКАТА 

? ВЕТВЬ АОИАТНА 

КЛАСС СОЫОООЫТА РАШЕК, 1856 

( = Совд<іопіа Сіагк, 1983, поп пот. ігапзі. ех СопобопіорЬогИа ЕісЬеп- 
Ьег§, 1937) 

Билатерально-симметричные мягкотелые подвижные жи- 
вотные червеобразной формы с выраженной сегментацией (мио- 
томы) туловищной и хвостовой частей. Имеется спинно-хвосто- 
вой плавник с плавниковыми лучами. В ротовой части распо- 
лагается простой хватательный и/или сложный аппарат добы- 
вания и первичной переработки (сортировки) пищи. Скелет ро- 
тового аппарата представлен фосфатными зубообразными про- 
стыми и сложными элементами. Близость к хордовым выража- 
ется в общей форме тела, наличии фосфатной минерализации 
элементов ротового аппарата того же типа, что развивается 
в других группах хордовых; это свидетельствует о наличии 
многослойного эпителия. Распространение: докембрии (.), 
кембрий — триас, повсеместно. 

Подкласс Рагасопойопіаіа Миііег, 196 2 

(пот. Ігапзі. Вагзкоѵ, Ьегеіп ех Рагасопосіопіісіа Миііег, 1962, оггіег) 

Конодонты, обладающие аппаратом из простых конических 
зубовидных элементов с дополнительной орнаментацией (ребра, 
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Рис. 88. Некоторые представители подкласса Рагасопобопіаіа: 1—3 — от- 
ряд Оізіасопосіопіісіа: 1 — род Рагоізіосіиз, ранний ордовик, Р. рагаііеиз, не 
геникулятный и геникулятный элементы аппарата, 2 — род Огерапоізіойиз, 
ордовик, Б. іогсерз, три различных элемента аппарата; 3 — род МиШоі- 
зіобиз, средний ордовик, М. зиЬбепіаіиз, сзади, сбоку; 4 — 7 , 11 — отряд 
Рапсіегосіопіісіа: 4 — род Веіобеііа, ранний ордовик — поздний девон, В. зі- 


угорки, борозды) боковых сторон и основания, иногда с до- 
элнительными зубчиками на основании. Кембрий — средний 
свои. 

Отряд Рагасопосіопіісіа Мйііег, 1962 

(='\УезІег§ааг(1о(1іпі(іа Ілпбзігот, 1970) 

Конодонты с протоконодонтовым и параконодонтовым ти- 
ами нарастания вещества конодонтовых элементов. Простые 
убовидные элементы имеют глубокую базальную полость. Ап- 
арат состоял из однотипных элементов. Состав; 3 семейства, 
коло 15 родов. Поздний докембрий? — иоздний кембрий. Ос- 
овные представители: Ргоопеоіосіиз Мйііег еі Ыо^аті, 1971, 
/езіег^аапіосііпа Мйііег, 1959, РигпізЫпа Мйііег, 1959 (рис. 88). 

Отряд Рапйегойопіійа Вагзкоѵ, огйо поѵ. 

Аппарат из простых зубовидных незначительно дифференци- 
ованных по форме элементов, имеющих продольную скульп- 
уру в виде, ребрышек, ребер, струек, иногда гребней в осно- 
ании. Тип нарастания вещества — эуконодонтовый. Поздний 
іембрий — средний девон. Состав: 7 семейств, около 20 ро- 
рв. Основные представители: Ргосопосіопіиз МШег, 1969, Рап- 
іегосіиз ЕШіп§іоп, 1959, Веіойеііа ЕШіпдіоп, 1959. 

Отряд ОЫасойопНйа Вагзкоѵ, огйо поѵ. 

Аппарат состоит из простых зубовидных элементов, сущест- 
енно дифференцированных по морфологии: имеются генику- 
іятные элементы, элементы с отростками в основании в виде 
іезких ребер и дополнительных зубчиков. Тип нарастания ве- 
щества элементов — эуконодонтовый. Поздний кембрий — ор- 
іовик. Состав: 3 семейства, около 20 родов. Основные предста- 
іители: Бгерапоізіосіиз Ьіпсізігот, 1970, Рагоізіосіиз Ьіпсізігот, 
970, Миіііоізіосіиз СиШзоп, 1938. 


игіса; 5 — род ВеІоФіпа, поздний ордовик, В. сотргезза, два элемента ап- 
іарата; 6 — род СІаѵоЬатиІиз, ранний ордовик, С. бепзиз, кониформный 
ілемент с платформенным основанием; 7 — род Ісгіойиз, силур — поздний 
іевон, платформенный и один из типов кониформных элементов аппарата; 
и — род Ргосопосіопіиз, поздний кембрий, Р. тиеііегі, сбоку, спереди, се- 
іение; 8 — 10 , 12 — отряд РагасопобопШа: 8 — род Ргоасобиз, средний 
сембрий — ранний ордовик, Р. оЫіяииз; 9 — род Ргоопеоіосіиз, средний 
сембрий — ранний ордовик, Р. даііаііпі (вид сбоку, сечения), 10 — род 
РигпізЬіпа, средний кембрий — ранний ордовик, Р. ІигпізЬі (вид сбоку, 
:зади); 12 — род \Ѵезіегдаагс1о<ііпа, средний кембрий — средний ордовик, 

\Ѵ. Ьісизрібаіа 
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Рис. 89. Некоторые представители подкласса Сопойопіаіа. Отряд Ргіопіо- 
(іопіісіа: 1 — род АшотрЬо^паШиз, средний ордовик, А. огйоѵісісиз: а — 
платформенный элемент сверху, б — то же сбоку, в — симметричный эле- 
мент с четырьмя отростками, г — 5с-элемент, д — 56-элемент; 2 — род 
Ртіопіоаиз, ранний — средний ордовик, Р. еіедапз: а — - М-элемент, б — 
Р-элемент; 3 — род Рагасогбуіосіиз, ранний ордовик, Р. дгасіііз: а — кор- 
дилодовый элемент, б — оистодовый элемент; 4 — род Регіобоп, ордовик, 
Р. дгапйіз: а — М-элемент, б— в — два типа Р-элементов, г — 5-элемент 



ис. 90. Некоторые представители подкласса Сопобопіаіа. Отряд НіЬЬаг- 
еііігіа: 1 — род НіЬЬагйеІІа, средний — поздний девон, Н. ап^иіаіа: а — 
-элемент, б — 5с-элемент, в — М-элемент, г — 5а-элемент; 2 — род Ра- 
іусІасИпа, ранний триас, Р. оЫічиа: а — М-элемент, б — 5а-элемент, 
— Р-элемент, г — 5с-элемент, д — 56-элемент; 3 — род Ері&ошіоіеііа, 
эедний — поздний триас, Е. аЬперііз, платформенный элемент; 4 — род 
іопйоіеііа, средний карбон — пермь, О. сигѵаіа, платформенный элемент 

Подкласс Сопойопіаіа Рапйег, 1856 

Конодонты, обладающие сложнодифференцированным ап- 
аратом, состоящим из стержневидных, листовидных, платфор- 
іенных многозубчатых элементов разнообразной морфологии. 
Іоздний кембрий — триас. 

Отряд Ргіопіосіопіігіа О/ік, 1976 

(пот. ігапзі. ех Ргіопіойопііпа Игік, 1976; зиЬогйег) 

Аппарат состоит из разнообразных стержневидных элемен- 
ов 3 — 7 морфологических типов. Ра-положение занимают ис- 
одно стержневидные элементы с более чем двумя стержнями, 
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Рис. 91. Некоторые представители подкласса Сопобопіаіа. Отряд Ро1у§па- 
ІЬіба: 1 — род РоІу^паіЬиз, девон — ранний карбон, Р. биЪіиз: а — Ра- 
элемент, б — Р6-элемент, в — 5а-элемент, г — М-элемент, д — 56-элемент, 
е — 5с-элемент; 2 — род Ніпбеобиз, ранний карбон — ранний триас, 
Н. сгізіиіиз: а — М-элемент, б — Ра-элемент, в — 5с-элемент, г — РЬ-эле- 
мент, д — 5а-элемент; 3 — род ОпаШобиз, ранний карбон, О. Ьіііпеаіиз, 
Ра-элемент; 4 — род Апсугобеііа, поздний девон, А. гоіипбіІоЬа, Ра- эле- 
мент; 5 — род ЗірЬопобеІІа, ранний карбон, 3. сгепиіаіа, Ра-элемент; 6 — 
род Раітаіоіеріз, поздний девон: а — Раітаіоіеріз зр., М-элемент, б — 
Р. регіоѣаіа Ра-элемент; 7 — род КеозІгерІо^паіЬобиз, пермь, N. зиісоріі- 
саіиз, Ра-элемент; 8 — род Ібіо§;па11іоби5, средний карбон — пермь, I. бе- 


эторые могут образовывать платформенные элементы. Позд- 
ий кембрий — девон. Состав: 15 семейств, более 40 родов, 
сновные представители: Ргіопіобиз Рапбег, 1856, Рагасогбу- 
ібиз Ьіпбзігот, 1955, АшогрЬо§па1Ьиз Вгапзоп еі МеЫ, 1933, 
егіобоп Наббіп^, 1913 (рис. 89). 

Отряд НіЬЬагбеІІіба Вагзкоѵ, огбо поѵ. 

Аппарат состоит из многочисленных разнотипных (до 7 ти- 
ов) стержневидных элементов. Ра-положение, как правило, 
акантно. Платформенные элементы могут формировался за 
чет разных элементов симметричной серии. Средний ордовик 
риас. Состав: 4 семейства, около 25 родов. Основные предста- 
ители: НіЬЬагбеІІа Ваззіег, 1925, Ібіоргіопіобиз Оиппеіі, 1933, 
іопбоіеііа Зіаиііег еі Ріитшег, 1932, РасЬусІабіпа ЗіаезсЬе, 
964, Ері^опбоіеііа МозЬег, 1968 (рис. 90). 

Отряд РоІудпаіЬіба Вагзкоѵ, огбо поѵ. 

(=Огагкобіпіпа Ргік, 1976, рагз) 

Аппарат состоит из многочисленных разнотипных (до 7 ти- 
ов) листовидных, стержневидных, платформенных элементов, 
’а-положение занято исходно листовидным элементом с невы- 
.еляющимся главным зубцом, обычно образующим платфор- 
іу. Верхний ордовик — нижний триас. Состав: 6 семейств, 
іколо 50 родов. Основные представители: РоІуепаШиз Ніпбе, 
879, Раітаіоіеріз ІЛгісЬ еі Ваззіег, 1926, Огагкобіпа Вгапзоп 
4 МеЫ, 1933, ОпаіЬобиз Рапбег, 1856, Ібіо^паіЬобиз Оиппеіі, 
933, Зігеріо^паіЬобиз Зіаиііег еі Ріитшег, 1932, Апсугобеііа 
ЛгісЬ еі Ваззіег, 1926, Ніпбеобиз Кехгоаб еі РигпізЬ, 1964, 
4еозігеріо§паіЬобиз СІагк, 1972, ЗірЬопобеІІа Вгапзоп еі 
АеЫ, 1944 (рис. 91). 

ЭКОЛОГИЯ 

Широкое пространственное распространение конодонтов,, 
трисутствие в породах различной литологии используются при 
стратиграфической корреляции. Однако одни и те же виды в по- 
юдах одного возраста часто встречаются в различных пропор- 
циях, а некоторые виды ограничены в своем распространении. 
Это не может быть объяснено ни характером захоронения, ни 
посмертной сортировкой, а связано с определенными особен- 
ностями экологии группы. 


Іісаіиз, Ра- элемент; 9 — род Огагкобіпа, поздний ордовик — ранний девон, 
О. сопііиепз: а — Ра- элемент, б — Р6-элемент, в — М-элемент. г — 
56-элемент, д— 5с-элемент, е — 5а-элемент; 10 — род Зігеріодпайюбиз, 
средний карбон — пермь, 5. апЦдииз, Ра-элемент 
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Конодонты были морскими (их остатки не встречены в за- 
ведомо пресноводных отложениях) свободно плавающими пе- 
лагическими животными. Их остатки особенно обильны в це- 
фалоподовых известняках, часто ассоциируют с остатками 
рыб и морских остра код. Биогермы и биостромы с кораллами, 
строматопоратами, водорослями обычно бедны конодонтами, 
как и фузулинидовые известняки. Эти данные о совместной 
встречаемости конодонтов и других групп, конечно, не явля- 
ются критериями для суждения об образе жизни. Так, ассо- 
циация с остатками рыб может быть объяснена посмертной 
сортировкой, при которой более тяжелая фосфатная фракция 
(зубы рыб и конодонты) была отсепарирована от более лег- 
кого материала. Редкость конодонтов в рифогенных отложе- 
ниях может быть связана с малым количеством собственно 
осадочного материала в этих породах, а не с тем, что жоно- 
донты не обитали в таких обстановках. 

Первая общая достаточно простая модель экологии коно- 
донтов была предложена в 1971 г. Г. Седдоном и В. Свитом. 
Анализируя особенности распространения конодонтов ордови- 
ка и девона, авторы показали, что общие закономерности их 
экологии могут быть объяснены по аналогии с образом жизни 
современных пелагических животных — хетогнат. Последние 
принадлежат к мезопланктону, и их распространение имеет 
четкую стратификацию по глубине обитания. Таким образом, 
остатки видов, обитающих на больших глубинах, не встреча- 
ются в мелководных отложениях, тогда как виды, занимающие 
более высокие горизонты пелагиали, будут представлены и в 
мелководных и в глубоководных осадках. Такие различные 
одновозрастные ассоциации с очевидным преобладанием опре- 
деленных родов принято рассматривать как биофации. Одна 
из особенностей конодонтовых биофаций — отсутствие тесной 
связи с литофациями. Так, однотипные известняки могут со- 
держать существенно различные комплексы конодонтов, тогда 
как породы разной литологии могут быть отнесены к одной 
биофации. Это часто приводится в качестве одного из наиболее 
важных доводов в пользу пелагического образа жизни коно- 
донтов. Однако анализ разрезов с прослеживанием распреде- 
ления конодонтов по профилям от прибрежных отложений к 
глубоководным в конкретных бассейнах показал значительно 
более сложные взаимоотношения в распространении родов и 
видов конодонтов. Исходя из тех же особенностей распростра- 
нения родов ордовикских конодонтов, К. Барнс и Л. Фареус 
в 1975 г. предложили нектобентосную модель. Латеральное 
замещение биофаций они объясняют обитанием этих форм не 
на разной глубине, а на различном удалении от берега. Дру- 
гие формы были пелагическими. 

Для многих промежутков геологического времени были 
выделены роды или группы видов, которые последовательно 
замещали друг друга в зависимости от глубины бассейна. На 
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Таблица 2 


Основные биофации конодонтов девона — триаса. 

По И. Дрюсу с изменениями 


трати гра- 
фические 
подразде- 
ления 

Увеличение глубины 

Биофадия I 

Бнофация II 

Биофация 111 

■ Биофадия IV 

риас 

Стержневидные 

формы 

Сеізцгопсіоіеііа 

Оеізщопосіеііа, 

Тагсіо§опосіе11а 

Кео§опсіо 1 е 11 а 

С 1 асіі§опсіо 1 е 11 а, 

Рага§ошіо1е11а, 

РигЬізЬіпа? 

Ріаіуѵіііозиз 

[ермь 

АпсЬідпаіЬосіиз 

5ігеріо§паіЬо- 

йиз 

Оопсіоіеііа 

— 

верхний 

арбон 

Саѵи$§паіЬиз 

5ігеріо§паіЬо- 
сіиз, Ісііо§паіЬо- 
сіиз, 5раіЬо§паі- 
Ьосіиз 

Оошіоіеііа, 

Міо§па 11 іосіиз 

— 

[ижний 

арбон 

СаѵизщіаіЬиз 

СпаіЬосіиз, Зраі- 
Ьо^паіЬосіиз 

СпаіЬосіиз 

(сложные) 

— 

[ижний 

изе 


СпаіЬосіиз 

(простые) 

Мезіо{*паіЬиз, 

ТарЬго§паіЬиз, 

ЗраіЬобпаіЬосіиз 

СпаіЬосіиз 

(сложные) 

* • 

'урне 

СІубадпаШиз 

РоІубпаШиз ( 5 г. 

іпогпаіиз), Рзеи- 

сЪроІу^паіЬиз, 

ВізраіЬосіиз, 

Раіго§паіЬиз, 

СпаіЬосіиз 

Оо1іо§па1Ьиз 
Ооііутае, 5іаи- 
го§па!Ьиз, 5ір- 
Ьопосіеііа, Рз. 
ігіап§и 1 из 

Оо1іо§паіЬиз, 

Ооііутае, 

5іаиго§паіЬиз. 

>амен 

Асойіпа 

Ісгіосіиз, Реіе- 
куз^паіЬиз, 
5сарЬі§паіЬиз 
ВізраіЬосіиз 

Раітаіоіеріз, 
Ро1у§паіЬиз §г. 
§егтапиз, Роіу- 
ІорЬосіопіа 

— 

>ран 

Веіосіеііа 

Ісгіосіиз, Реіе- 
куз^паіЬиз, 
РоІу&паіЬиз, 
5сарЬі§паіЬиз 

Апсугобеііа, 

Апсуго§паіЬиз 

Раітаіоіеріз 


Средний 

іевон 

Веіосіеііа 

Ісгіосіиз, Зраі- 
Ьо^паіЬосіиз, 
РоТубпаіЬиз 
(простые) 
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Рис. 92. Седиментологическая и палеоэкологическая модель континенталь- 
ного склона и застойного бассейна в раннем карбоне, шт. Юта и Невада 
(по Р. Гутчику и Ч. Сандбергу, 1983) 


этой основе для всех периодов были выделены от 3 до 5 — 6 
биофаций. Общая характеристика биофаций дана в табл. 2. 

Совокупный анализ распространения конодонтов, встречаю- 
щихся в различных типах пород, и интерпретация среды осад- 
конакопления по особенностям литологии позволяют не только 
детально фиксировать биофации в разрезе и по площади их 
изменения, но и решать обратную задачу: на основе установлен- 
ных биофаций конодонтов восстанавливать с большой детально- 
стью условия и обстановки осадконакопления в палеобассейнах и 
историю их развития. В настоящее время биофациальный и 
палеоэкологический анализ конодонтовых комплексов играет 
большую роль при палеогеографических и палеотектонических 
реконструкциях. 

Конкретные данные по отдельным бассейнам и временным 
интервалам позволили существенно уточнить общую экологи- 
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:скую модель для всей группы конодонтов (рис. 92). Таким 
іразом, конодонты в целом представляли собой преимущест- 
:нно неритовых пелагических животных, не связанных непо- 
>едственно с дном и обстановками бентали. Среди них су- 
ествовали эпипелагические и мезопелагические формы, имела 
гсто глубинная стратификация в обитании различных форм, 
рачительное количество обитало на прибрежном мелководье, 
условиях изменчивого гидрографического режима (активного 
шжения воды, перемены солености). Некоторые представи- 
ли обитали в гиперсоленых участках бассейна (Шіпсійогдпа- 
из, возможно Абеіо§паіЬиз в карбоне) . 

Измерения в комплексах конодонтов по разрезу одной био- 
■ратиграфической зоны или даже в пределах одного пласта 
^значительной мощности позволяют улавливать очень крат- 
жременные изменения обстановок, весьма дробные регрессив- 
эіе и трансгрессивные циклы. 

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

Широкое использование конодонтов в биостратиграфии на- 
ілось с конца 50-х годов. В настоящее время эта группа с 
эльшим успехом, чем какие-либо другие ископаемые, при- 
еняется для детального расчленения и межконтинентальных 
эрреляций отложений палеозоя и триаса. 

Успешное применение конодонтов для решения всех трех 
шовных задач стратиграфии: расчленения разрезов, их со- 
ставления и конструирования геохронологической шкалы — 
Зусловлено несколькими причинами. К ним относятся: 1) ус- 
шовленная эмпирическая встречаемость остатков конодонтов 
) всех типах пород морского происхождения практически во 
;ем диапазоне обстановок осадконакопления; количественная 
ітречаемость остатков колеблется от единичных до 1000 эк- 
:мпляров на 1 кг породы; 2) возможность сколь угодно де- 
ільного отбора проб, вплоть до сантиметрового и бороздового 
іробования, для установления точного положения стратигра- 
ических границ; 3) кислотоустойчивость скелетных элементов, 
эзволяющая использовать для их выделения из породы стан- 
зртизированные методы химического препарирования и обра- 
зтывать массовый материал; 4) достаточная четкость морфо- 
эгических признаков, принимаемых в качестве таксономиче- 
шх критериев родов и видов, их быстрая изменяемость во 
жмени, свидетельствующая о высоких темпах эволюции, что 
юсобствует детальности расчленения, хотя не все группы ко- 
эдонтов и не во всех обстановках эволюционировали с вы- 
жой скоростью. 

Полноценное использование конодонтов в стратиграфии 
шатывает промежуток от среднего кембрия по конец триаса, 
ля этого стратиграфического интервала продолжительностью 
голо 270 млн лет созданы зональные шкалы, насчитывающие 
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около 130 подразделений; это означает, что геологическая ко- 
лонка может быть расчленена по «онодонтам на временные 
интервалы продолжительностью около 2 млн лет, а точность, 
сопоставления составляет ± 1 млн лет. Для некоторых отрезков, 
геологического времени эти цифры вдвое и втрое меньше. Прак- 
тически только граптолиты в силуре и аммоноидеи в среднем 
триасе дают несколько большую детальность расчленения. 

Кроме того, изучение конодонтов находит применение при. 
решении ряда других геологических задач: при палеоклимати- 
ческих и палеотектонических реконструкциях, определении ус- 
ловий осадконакопления и выявления скрытых перерывов и 
уровней переотложения, связанных с тектонической активиза- 
цией. Важное значение в последние годы приобрело изучение 
окраски элементов конодонтов для определения степени ката- 
генеза осадочных пород, что используется при прогнозировании 
и поисках нефтяных и газовых месторождений. Показаны воз- 
можности использования данных по распределению редких и: 
радиоактивных элементов в скелетных остатках конодонтов для 
определения іпалеоокеанологичеоких особенностей древних бас- 
сейнов и для радиометрических измерений возраста. 

Начало исследований кембрийских конодонтов относится к 
1959 г. Первая последовательность конодонтовых зон, предло- 
женная в разрезах США, включала часть верхнего кембрия 
и тремадок (фауна А). Позже были обнаружены конодонты 
(протоконодонты) в более древних отложениях, включая сред- 
ний, нижний кембрий в различных районах мира, вплоть да 
Антарктиды. Конодонтообразные остатки описаны даже из до- 
кембрия. Пока остается открытым вопрос о том, какие из мно- 
гочисленных проблематических остатков нижнего и низов 
среднего кембрия относятся к конодонтам, какие можно счи- 
тать предковыми формами. Международные работы по стан- 
дартизации границы кембрия и ордовика включают активные 
исследования по конодонтам в различных регионах мира. Ко- 
нодонты оказались группой, более пригодной для широких кор- 
реляций, чем трилобиты и граптолиты, сильно ограниченные в- 
своем распространении биогеографически и фациально. Основ- 
ной проблемой остается выяснение точных соотношений появ- 
ления нематофорных граптолитов из группы Шсіуопета ПаЬеІ- 
Шогтіз (что по определению является основанием ордовика) 
с границами конодонтовых зон. 

Конодонты как группа впервые были установлены в ордо- 
вике Прибалтики, и именно этот район явился отправным: 
пунктом исследования ордовикских конодонтов. В настоящее- 
время ордовик Балто-Скандии остается стандартом детальной 
последовательности конодонтовых фаун. В 60-е годы были изу- 
чены средне-нозднеордовикские фауны Центральной Европы и 
Великобритании, интенсивное изучение в 70-е годы ордовик- 
ских конодонтов Северной Америки существенно изменило 
представления о последовательности ордовикских подразделе- 


й на этом континенте. В распределении ордовикских крно- 
нтов выявлено существование ярко выраженного провинциа- 
зма. Обосновано существование двух главных провинций: 
веро- Американской провинции Мидконтинента, которая 
мимо центральных частей Северной Америки прослежена на 
ібирской платформе, в Восточной Австралии, и Северо-Атлан- 
ческой провинции, к которой принадлежат район Ашіала- 
й, Европа, Аргентина, сюда же предположительно отнесены 
зеро-западные районы Австралии. Фауны первой провинции 
пловодные, второй — холодноводные. 

Для различных провинций существуют разные зональные 
змы. Поэтому в настоящее время нельзя говорить о единой схе- 
для ордовика, которая могла бы иметь стандартное геохро- 
логическое значение. Один из наиболее сложных вопросов, 
мимо трудностей межпровинциальной корреляции, — объясне- 
е появления в разрезах одного региона среди тепловодных 
ун элементов из другой провинции — миграцией, глобальным 
холоданием, перемещением плит или просто углублением 
ссейна. Несмотря на это, степень детальности расчленения и 
ірокое пространственное распространение конодонтовых зон 
зволяют в настоящее время использовать их более успешно,- 
л подразделения, выделенные по другим группам. На при- 
ре распределения ордовикских конодонтов в среднем и верх- 
л ордовике США методами количественной стратиграфии 
Суитом разработана сверхдетальная зональная шкала, сред- 
з продолжительность подразделений которой составляет око- 
200 тыс. лет. 

Зональная конодонтовая шкала силура была создана на осно- 
изучения типовых разрезов Великобритании и Западной Евро- 
. Ее разработка совпала с интенсивными международными 
:ледованиями по определению и выбору стратотипа границы 
іура и девона и в значительной степени способствовала меж- 
аародному признанию и официальному принятию этой гра- 
ты. По этой причине конодонты верхней части силура и по- 
іничных с девоном отложений во многих районах мира изу- 
іы лучше всего. Конодонтовая шкала силура (13 зон) в це- 
л является менее детальной, чем граптолитовая (около 
зон), но применима в значительно более широком диапазоне 
ций и на большей территории. В последние годы в различ- 
х регионах мира все более расширяется использование ко- 
тонтов для решения локальных и общих вопросов стратигра- 
и силура, в частности в направлении детализации интервала 
андовери и в решении проблемы нижней границы системы, 
лур был первой системой, в биостратиграфии которого стала 
вменяться мультиэлементная таксономическая концепция 
аодонтов. 

Зональное деление девона по конодонтам представляет со- 
\ реально действующий глобальный геохронологический 
юностратиграфический) стандарт. Основу для глобальной 
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корреляции по конодонтам заложили зональные схемы, пред- 
ложенные Г. Бишоффом и В. Циглером для верхнего, X. Витте- 
киндом для среднего девона. На конодонтовую шкалу опирают- 
ся международные работы по стандартизации границ отделов- 
и ярусов девона, по границе девона и карбона. 

Если в биостратиграфии ордовика по конодонтам основные 
затруднения связаны с достаточно резкой биогеографической 
зональностью, то для девона сходные проблемы обусловлены 
различиями в комплексах, отражающими обстановки обитания 
и связанными с характером бассейна. Основной задачей ста- 
новятся разработка параллельных зональных шкал, примени- 
мых в разных экологических обстановках, и сбивка их между 
собой. 

Разработка зональных шкал нижнего карбона была начата 
в Западной Европе в конце 50-х годов и несколько позже в. 
США и Великобритании. Зональность нижней части турней- 
ского интервала, построенная на эволюционной последователь- 
ности видов ЗірНоиобеІІа, имеет значение стандартной шкалы. 
Основанные на комплексах видов схемы для верхней половины 
миссисипия (США) и нижнего карбона Эйвона (Великобри- 
тания), не учитывающие эволюционную последовательность 
видов, выбранных в качестве индексов, имеют более ограничен- 
ное применение. 

Сложным для расчленения является интервал от середины 
турне до позднего визе, что обусловлено, по-видимому, часты- 
ми изменениями в развитии геологической обстановки, харак- 
терными для этого этапа геологической истории. Поздневизей- 
ский и «намюрский» интервалы отчетливо прослеживаются 
глобально. Здесь выявлен один из крупнейших «событийных»- 
рубежей в развитии биоты, совпадающий с границей нижнего 
и среднего карбона стратиграфической схемы бывшего СССР,, 
с границей миссисипия и Пенсильвания США и получивший 
четкое обоснование по конодонтам. Менее разработана зональ- 
ная шкала по конодонтам для башкирского яруса. Для разра- 
ботки зональной схемы расчленения московского яруса средне- 
го и верхнего карбона наиболее пригодными оказались разре- 
зы Восточно-Европейской платформы. Разработанная здесь 
схема и выявленная последовательность видов применяются и 
за пределами региона. 

Зональная шкала перми — составная. Это объясняется тем„ 
что последовательность конодонтов в перми ни в одном из 
изученных регионов не охватывает достаточно протяженных 
отрезков шкалы, а некоторые из зон были выделены на основе 
единичных датированных образцов. 

Конодонты пограничных отложений перми и триаса деталь- 
но изучались в Иране и Пакистане, где была разработана их 
первая зональная шкала, которая затем уточнялась в работах,, 
проведенных в Закавказье, Индии, Китае, Японии. Существен- 
ным недостатком является плохая изученность конодонтов из* 
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яповых подразделений перми в Уральском регионе. Неразра- 
отанность филогенетических связей основных групп пермских 
одов привела к тому, что в существующей общей шкале чере- 
уются зоны, определяемые по различным критериям. 

Создает трудности существенная биогеографическая и эко- 
огичёская дифференциация пермских фаун конодонтов, кото- 
ая отчетливо проявляется с середины перми: в североамери- 
анских разрезах получают бурное развитие виды гондол еллид 
зазубренной платформой; в области Тетис обедненная фауна 
изов верхней перми сменяется расцветом гладких гондолелл. 

1 низах перми в большей степени затрудняют корреляцию эко- 
огические различия в составе комплексов: раздельная встре- 
аемость представителей Зігеріо^паіЬойиз и Оопсіоіеііа. 

Начало использования конодонтов в стратиграфии триаса 
іыло положено работами в Средиземноморье, а в конце 
,0-х — начале 70-х годов были предложены схемы расчлене- 
[ия триасовых отложений Азии, Северной Америки, Европы 
Тетический регион, Германский бассейн). Раннетриасовые 
зауны характеризуются относительным однообразием на боль- 
них пространствах. Основное внимание в работах последних 
іет сосредоточено на уточнении положения границы триаса 
[ перми, с увязкой конодонтовой и аммонитовой зональности 
шжнего триаса. 

Несколько иные проблемы стоят в исследованиях средне- 
і позднетриасовых конодонтов. В Тетическом поясе с конца 
іаннего триаса устанавливается достаточно резкая пространст- 
іенная дифференциация конодонтовых фаун. Обосновано про- 
шнциальное деление Тетического пояса, которое прослежи- 
зается на протяжении всего среднего и позднего триаса. В каж- 
іой провинции характер вертикального распространения видов 
щнодонтов имеет свои особенности, связанные с межпровин- 
гиальными миграциями и преобладающими седиментационными 
збстановками. 

Дробность расчленения по конодонтам в интервалах ниж- 
него и верхнего триаса больше, чем по аммонитам. Для ниж- 
него триаса почти на всем протяжении выдержан эволюционный 
принцип обоснования зон по первому появлению видов (глав- 
ным образом рода ЫеозраШойиз). Большинство зон среднего 
я позднего триаса является зонами комплекса, что снижает их 
геохронологическое и корреляционное значение. 

В последние годы особое значение приобрели конодонты для 
детальной датировки кремнистых толщ триаса, возраст кото- 
рых по другим ископаемым определялся в очень широких пре- 
делах или датировки вообще отсутствовали. Эти исследования 
эказали существенное влияние на изменение представлений о 
геотектонической обстановке и раннемезозойской истории гео- 
логического развития по обе стороны Тихого океана. 

В норийском веке происходит отчетливое сокращение раз- 
нообразия конодонтов. Стратиграфический уровень рэта со- 
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держит однородный и бедный комплекс своеобразных конодон- 
тов, филогенетические связи которых с предшествовавшими 
формами плохо изучены. В конце рэта конодонты, по-видимому, 
окончательно вымерли. Сообщения о находках юроцих и ме- 
ловых конодонтов оказались ошибочными — это были формы, 
переотложенные из триаса. 

МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

Остатки конодонтов встречаются практически во всех типах 
осадочных пород 'морского происхождения. Фосфатная мине- 
рализация конодонтовых элементов обусловливает их высокую 
устойчивость в процессах диагенеза и метаморфизма, поэтому 
они могут встречаться в первично-осадочных метаморфических 
породах вплоть до стадии зеленых сланцев и амфиболитов. 
Стандартная техника полевого сбора образцов на конодонты 
включает послойный отбор штуфов (вес которых и частота 
отбора зависят от мощности отложений, типа пород и целей 
исследования). В платформенных областях со средней ско- 
ростью осадконакопления штуфы весом 1 — 2 кг отбираются с 
интервалом 1 — 10 м в зависимости от мощности стратиграфи- 
ческих подразделений. В геосинклинальных отложениях с быст- 
рой скоростью седиментации интервал отбора может быть уве- 
личен, но существенно увеличивается и вес проб (до 5 — 10 кг). 
В пелагических отложениях с медленной седиментацией — 
кремнистых породах (яшмах, радиоляритах, силицитах), глубо- 
ководных известняках — интервал отбора может составлять 
несколько сантиметров. 

Важным является опробование всех типов и разновидно- 
стей пород в разрезе. Следует учитывать также, что концент- 
рация остатков в разных частях пласта может быть неодина- 
ковой. По возможности следует опробовать отдельно подошву, 
среднюю часть и кровлю пластов. В сланцевых тонкослоистых 
породах скопления конодонтовых элементов часто приурочены 
к плоскостям напластования, где они могут быть обнаружены 
с помощью лупы. Иногда в геосинклинальных областях этот 
способ может быть единственным методом сбора, особенно 
если само вещество конодонтовых элементов оказывается вы- 
щелоченным и на породе остаются только их слепки. 

Для решения специальных стратиграфических или палео- 
биологических задач (точная фиксация границ подразделений, 
изучение процессов видообразования и др.) отбор материала 
может проводиться бороздовыми пробами с точной маркиров- 
кой последовательности отдельных образцов и набором доста- 
точного количества породы по простиранию отдельных слоев. 
Естественно, что во всех случаях необходима тщательная до- 
кументация разреза с фиксацией положения каждого образца. 

Выделение остатков конодонтов из породы производится 
путем дезинтеграции их химическими реагентами. Иногда рых- 
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ые породы могут быть просто размочены в воде, как и при 
ыделении фораминифер. ^ 

Наиболее распространена методика растворения карбонат- 
ых пород в разбавленных органических кислотах: уксусной, 
онохлоруксусной и муравьиной. Образец дробится на кусочки 
азмером 0,5—1 см. Порода помещается в кислотоупорную поб- 
уду на дно или подвешивается на сетке, заливается 7—10%-й 
ксусной, монохлоруксусной или не более чем 10 % -й муравьи- 
ой кислотой. Реакция идет с выделением углекислого газа и 
аров кислот, которые не безвредны и имеют резкий запах, 
оэтому обработка должна проводиться в вытяжном шкафу 
принудительной вентиляцией. Объем растворителя должен 
римерно в 10 раз превышать объем породы. Продолжитель- 
ость кислотной обработки варьирует в зависимости от типа 
ороды: 1 кг известняков может быть дезинтегрирован на про- 
яжении от двух до десяти дней. По мере того как кислота 
еагирует с карбонатом, раствор истощается, и необходима его 
мена. Для того чтобы избежать многократного воздействия 
:ислоты на уже выделившиеся в нерастворимый остаток коно- 
.онтовые элементы, раствор сливают, оставляя лишь на 2/3, 

[ доливают в ту же посуду свежий раствор до прежнего объе- 
іа. Оставшийся раствор солей кальция служит буфером для 
ізлишне агрессивного свежего раствора кислоты. Нераствори- 
іый остаток отмывается в металлической или эмалированной 
іиске от глинистых частиц обычным для отмывки микрофауны 
шособом или промывается через сито с ячейками 0,05— 
1,08 мм. Следует проводить отмывку мягко, тонкой струей 
юды во избежание поломки длинных и хрупких элементов. Не- 
•астворимый осадок высушивается в фарфоровых чашках или 
:теклянных бюксах при комнатной температуре. 

Были предложены многочисленные конструкции аппаратов 
[ля механической отмывки, которые, однако, не получили мас- 
(ового распространения, и наиболее распространенной и даю- 
цей лучшие результаты до сих пор является ручная отмывка. 

Для выделения конодонтов из кремнистых пород радио- 
іяритов, яшм, кремней, силицитов — применяется обработка в 
ілавиковой кислоте. Содержание конодонтов в породах этого 
пипа, как правило, высокое, поэтому обрабатываются обычно 
зебольшие объемы, редко превышающие 100 200 г. Если в 

гаком объеме конодонты не обнаружены, то обработку пре- 
вращают. Небольшие кусочки породы помещают в кислото- 
упорную посуду (не стеклянную!, чаще всего используют по- 
лиэтиленовые чашки или стаканы) и заливают небольшим 
збъемом плавиковой кислоты. Растворение необходимо про- 
водить только в вытяжном шкафу. Можно использовать пла- 
зиковую кислоту в различной концентрации, как концентриро- 
ванную (дымящуюся), так и разбавленную в три раза, можно 
чередовать растворы разной концентрации и выбрать тот, ко- 
торый дает лучшие результаты. Процесс растворения прово- 
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дится при непрерывном контроле, и уже через несколько ми- 
нут можно отмыть первую порцию нерастворимого остатка. 
Все операции производят в вытяжном шкафу в маске, защищаю- 
щей органы дыхания и глаза, и в резиновых перчатках с со- 
блюдением мер предосторожности от попадания кислоты на 
кожу и одежду. Далее процесс повторяют. Сливаемую кислоту 
можно использовать неоднократно для последовательного раст- 
ворения одного и того же образца. Окончательно отработан- 
ный реагент и каждая порция влажного нерастворимого остат- 
ка должны обязательно гаситься известковым или содовым 
раствором. Нерастворимого остатка при обработке кремнистых 
пород, как правило, очень немного, и он может целиком со- 
стоять из конодонтовых элементов. 

Терригенные породы — аргиллиты, сланцы, алевролиты,— 
если они не имеют карбонатного цемента, не поддаются кис- 
лотной дезинтеграции. В редких случаях удается их дезинте- 
грировать обработкой в концентрированных щелочах. Более 
успешной является обработка пород керосином или гипосуль- 
фитом натрия. 

В первом случае раздробленная (до 0,5—1 см) порода вы- 
сушивается в сушильном шкафу при температуре 50—70° С, 
после чего заливается керосином, который пропитывает поро- 
ду в течение суток. После этого куски породы помещают в 
кипящую воду и кипятят до ее дезинтеграции. Необходимо 
соблюдать правила пожарной безопасности. 

При обработке гипосульфитом кусочки породы помещают 
в металлическую посуду, засыпают примерно таким же объе- 
мом кристаллического гипосульфита и нагревают до полного 
расплавления гипосульфита. После этого смесь охлаждается 
в той же посуде. Операция повторяется до дезинтеграции по- 
роды. Отмывка от глинистых частиц проводится обычным спо- 
собом. При большом количестве глинистого материала отмывку 
можно проводить с предварительным кипячением в воде с до- 
бавкой небольшого количества моющих средств (тринатрий- 
фосфат, стиральные порошки и т. п.). 

После высушивания нерастворимого остатка из него необ- 
ходимо отделить конодонтовые элементы от посторонних частиц. 
Чаще всего при массовой обработке производится разделение 
осадка в тяжелых жидкостях. Плотность конодонтовых эле- 
ментов составляет 2,8 — 3,3 г/см 3 , плотность наиболее распрост- 
раненных частиц осадков не достигает 2,7 г/см 3 . Тяжелые жид- 
кости являются токсичными и канцерогенными веществами, 
поэтому все операции с ними нужно производить с максималь- 
ными мерами предосторожности. Предлагавшиеся магнитные спо- 
собы сепарации не получили широкого распространения. Даль- 
нейший отбор конодонтовых элементов производится вручную 
под бинокулярным микроскопом при увеличении примерно в 
20 раз. В случае небольшого количества нерастворимого ос- 
татка ручной отбор проводится с самого начала. Отобранные 
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энодонтовые элементы помещают в камеры Франке для даль- 
гйшего изучения. 

На всех стадиях обработки необходимо тщательно следить 
і сохранением нумерации образцов. Ведется журнал обра- 
тщи образцов. На всех этапах обработки сохраняются эти- 
;тки, которые сопровождают образец от стадии полевого сбо- 
і до стадии отбора. 

Отобранные конодонтовые элементы изучаются под бино- 
(Щярным микроскопом с переменным увеличением. Фотогра- 
ирование проводится под световым микроскопом с предва- 
ітельным напылением оксида магния или хлористого аммо- 
ія. В последние годы для фотографирования и изучения при- 
еняется растровый (сканирующий) электронный микроскоп, 
фотоиллюстрациях обычно используются изображения с уве- 
ренней в 40 — 50 раз. 

Задания для самостоятельной работы 

1. Составьте сравнительную таблицу признаков морфологических групп 
олированных элементов конодонтов. 

2. На основе полученных сведений о морфологии изолированных эле- 
нтов конодонтов постройте схему развития от простых конических эле- 
:нтов через сложные рамиформные элементы к пектиниформным. 

3. Составьте сравнительную таблицу биологических особенностей строе- 
я конодонтов и других сходных организмов. 

4. Проанализируйте основные этапы эволюции конодонтов во времени. 

ПОРЯДОК СОССОЫТНОРНОКАЬЕЗ. КОККОЛИТОФОРИДЫ 

Кокколитофориды являются одной из групп одноклеточных 
гутиковых фотосинтезирующих организмов. На одной или 
і нескольких онтогенетических стадиях клетка покрыта свое- 
разным кальцитовым панцирем — коккосферой, которая со- 
оит из нескольких, иногда из нескольких десятков, четко обо- 
бленных фрагментов — кокколитов. Форма кокколитов разно- 
разна и может быть весьма сложной, коккосфера обычно 
ляется почти точно сферическим панцирем. Таким образом, 
кколитофориды — группа организмов, коккосфера — скелет 
ной особи, кокколит — естественно обособленный фрагмент 
елета. 

Размеры кокколитов примерно от 2 до 15 мкм, что и оп- 
деляет их особое место в микропалеонтологии — они отли- 
ются по размеру от фораминифер на два порядка. Размерная 
ецифика кокколитов имеет много разноплановых следствий. 
ш удобны при исследованиях кернов, особенно полученных 
и бурении морского и океанического дна. С микронными 
змерами связаны и трудности. Определение относительно 
упных кокколитов возможно на предельных увеличениях 
тического микроскопа, определения мелких форм и деталь- 
іе исследования любых кокколитов требуют электронной мик- 
скопии. 
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Наряду с кокколитами в ископаемом состоянии на тех же 
препаратах встречаются остатки не известной биологической 
природы. Эти проблематичные остатки и собственно кокколиты 
в стратиграфических работах часто рассматриваются общим 
списком. При этом в терминологически корректном варианте, 
не всегда соблюдаемом, кокколиты вместе с остатками не ясной 
природы именуют известковым нанопланктоном. Этот биологи- 
ческий термин к ископаемой проблематике может применяться 
лишь условно. Нанопланктоном называют планктонные орга- 
низмы мельче 50 мкм, причем эта цифра хотя и приближен- 
на, но совсем не произвольна. Организмы мельче 50 мкм нель- 
зя собрать планктонной сетью. Сбор нанопланктона, в част- 
ности живых кокколитофорид, осуществляется в форме проб 
воды с заданной глубины. Соответствующие приборы именуют- 
ся батометрами, а пробы — батометрическими. Заметим, что 
среди одноклеточных именно нанопланктон по размеру соот- 
ветствует типовой клетке многоклеточных (10 — 30 мкм ориен- 
тировочно), а одноклеточные наподобие фораминифер и даже 
радиолярий уклоняются в сторону «гигантизма». 

Кокколиты были впервые открыты на материале морских 
осадков К. Эренбергом еще в 1836 г. И лишь позже, во второй 
половине XIX в., были обнаружены живые кокколитофориды. 
В 1902 г. выходит первая монография по кокколитофоридам, 
написанная X. Ломанном по материалам донных осадков Сре- 
диземного моря. До 50-х годов XX в. были проведены обширные 
исследования, в ходе которых значительно пополнились сведе- 
ния о морфологическом разнообразии кокколитов и о страти- 
графическом распространении отдельных видов. Наибольшее 
значение имели работы Ж. Дефляндра во Франции и Е. Кампт- 
нера в Германии. С 50-х годов появляются электронно-микро- 
скопические исследования современных и ископаемых кокко- 
литов. 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 

Клетка кокколитофорид обычно имеет форму, близкую к 
сферической. Единственное ядро расположено примерно в 
центре клетки, по бокам находятся два относительно крупных 
хлоропласта. Хорошо развит аппарат Гольджи, в котором и 
формируются кокколиты. Имеются митохондрии и в целом 
обычный набор других органелл. На определенных онтогене- 
тических стадиях имеются два жгутика с типичной эукарио- 
тической структурой «9 + 2», т. е. в поперечном сечении имеется 
9 пар фибрилл по периметру жгутика и одна пара фибрилл 
в центре. Жгутики ориентированы субперпендикулярно друг 
другу и имеют обычное строение базальных частей. 

Специфической чертой в строении клеток является наличие 
особой органеллы — гаптонемы. По существу это видоизменен- 
ный жгутик, с редуцированным числом фибрилл — 6 — 8 пар 


шбрилл по периметру. В отличие от жгутиков гаптонема боль- 
шую часть времени (в экспериментальных условиях) свернута 
спираль. Функция гаптонемы не известна. Наличие этой ор- 
анеллы рассматривается как признак типового ранга. 

Кокколитофориды являются планктонными морскими орга- 
измами. Есть два современных пресноводных вида, ископаемые 
іресноводные представители не известны. В последние годы 
айден вид, ведущий на бескокколитовой стадии онтогенеза 
онный образ жизни. Среди гаптофитных известен один вид 
колониальными формами. Большинство видов живет в тропи- 
еских морях нормальной солености. Однако виды, приспосо- 
ившиеся к холодноводным или относительно опресненным ус- 
овиям, могут достигать очень высоких концентраций. 

Максимальная концентрация живых кокколитофорид на- 
людается вблизи берегов, это характерно как для Черного 
оря (южный водоем закрытого типа), так и для Норвежского 
оря (северный водоем открытого типа). Опыты по выращи- 
анию культур показывают, что кокколитофоридам необходимы 
пределенные органические вещества, концентрация которых 
близи берегов максимальна. Рекордные концентрации кокко- 
итофорид зарегистрированы во фьордах Скандинавии, где 
есной бывает около 15- ІО 6 клеток на литр (кл/л), а в отдель- 
ые годы— до 35- ІО 6 . Но в целом концентрации более 10 е кл/л 
япичны для периода весенней вспышки. Например, в Черном 
оре в тех точках, где весной бывает до ІО 6 кл/л и более, в 
імние месяцы концентрация падает ниже обнаруживаемого 
редела (при массовых пробах обнаруживаемым пределом яв- 
яется 1 клетка в капле воды, что соответствует примерно 
•ІО 4 кл/л). Нормальная глубина обитания кокколитофорид 
граничена зоной фотосинтеза, т. е. не превышает 100 м. Но 
зредка живые кокколитофориды находят и на глубинах до 
300 м и больше. 

Кокколитофориды принадлежат к мелким одноклеточным, 
при анализе массовых проб гидробиологи широкого профиля 
к часто не определяют. Поэтому истинная роль кокколитофо- 
зд в биоценозах стала выясняться относительно недавно. На- 
эимер, в Черном море на долю кокколитофорид в некоторые 
'зоны приходится до 70% биомассы фитопланктона и до 90% 
-о численности. Это важный компонент общей биопродуктив- 
эсти водоема. 

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ 

В традиционно-классическом варианте кокколитофориды 
осматривались в составе золотистых водорослей СЬгузорЬуіа 
качестве таксона примерно отрядного ранга (в ботанике — 
эрядок). В некоторых палеонтологических источниках такую 
істематику можно встретить и сегодня. Но среди биологов, 
іучающих кокколитофорид на живом материале, практически 
нцепринята другая схема. 


222 


223 



Организмы, имеющие на определенной стадии онтогенеза 
гаптонему, выделяют в тип НаріорЬуіа Ноек, 1978, класс Нар- 
ІорЬусеае. В этом случае внутри этого класса кокколитофориды 
оказываются формально не обособляемой группой, объединяю- 
щей гаптофитных с минерализованным скелетом (панцирем) 
на одной или на нескольких онтогенетических стадиях. 

К какому царству принадлежат кокколитофориды? В мире 
одноклеточных граница между растениями и животными те- 
ряет отчетливость. И для многих групп жгутиковых фотосинте- 
зирующих организмов вопрос оказывается не ясным. В дейст- 
вительности просто нет метода получения доказательного от- 
вета на этот вопрос, из-за чего дискуссии оказываются много- 
летними и малосодержательными. На сегодняшний день кок- 
колитофорид в большинстве сводок «принято» считать расте- 
ниями. 

Заметим, что существует и принципиально иная классифи- 
кация высших таксонов. В последнее время все большее при- 
знание получает высказанная около 100 лет назад точка зре- 
ния о симбиотическом происхождении эукариот. Признанию этой 
теории отвечает серьезный пересмотр высших таксонов. В не- 
которых вариантах таких «новых» классификаций, в явном виде 
основанных на симбиотической теории, эукариоты делятся не 
на два царства растений и животных, а на четыре, одно из 
которых довольно точно отвечает традиционному понятию «во- 
доросли» (эукариотические, т. е. без синезеленых). В такой 
классификации кокколитофориды в составе гаптофитных, как 
и другие водоросли, попадают в царство Ргоіізіа. Некоторые 
авторы к этому же царству относят и одноклеточных Ргоіогоа, 
тем самым уже не считая их животными. 

В палеонтологической литературе кокколитофорид обычно 
выделяют в ранге порядка (т. е. отряда в зоологическом экви- 
валенте) СоссоІіШорйогаІез ЗсЬШег, 1926. Но по существу, 
-видимо, уже с этого рубежа начинается искусственная клас- 
сификация. 

МОРФОЛОГИЯ кокколитов 

Скелетные образования, относимые к известковому нано- 
планктону, чрезвычайно разнообразны. Во многом это связано 
с произвольным объединением микронных проблематичных ос- 
татков, вероятно, самой разной биологической природы. Но и 
среди достоверных собственно кокколитов есть формы, совер- 
шенно не похожие друг на друга, более того — в максимальной 
степени это относится как раз к кокколитам разных онтогене- 
тических генераций одних и тех же видов (конечно, это из- 
вестно только для тех современных видов, которые изучались 
на материале культур, в «аквариуме») . Соответственно морфо- 
логическая классификация кокколитов по определению явля- 
ется заведомо искусственной. Но . разделение кокколитов на 
морфологические группы оказывается довольно четким. 
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Кокколиты делятся на три группы: голококколиты, гетеро- 
энколиты и пенталиты. Соотношение между первыми двумя 
оясним аналогией. Здание сложной формы можно построить 
з огромного числа обычных кирпичей, а можно и из отно- 
ательно небольшого числа фигурных железобетонных деталей. 

1 нашей аналогии в первом случае «зданием» окажутся го- 
ококколиты, а роль кирпичей будут играть мелкие и одина- 
овые между собой ромбоэдры кальцита. Во втором случае по- 
учим гетерококколиты, действительно состоящие из фигур- 
ых элементов. Пенталиты являются морфологически проме- 
суточной группой, они состоят из 5 идентичных между собой 
лементов, но их форма не является ромбоэдрической. Клетка 
диновременно несет по 12 іпенталитов, формирующих панцирь 
форме классического платоновского додекаэдра. Любой об- 
іен со средой возможен только в зоне швов, здесь же выходят 
жгутики, что наблюдалось непосредственно на современных 
Ьормах. 

Форма голококколитов разнообразна, отмечался определен- 
ней параллелизм в геометрии голо- и гетерококіколитов. В наи- 
іолее типичных случаях голококколиты представляют собой 
ллиптические пластины, состоящие из сотен ромбоэдров каль- 
цита. В ископаемом состоянии они встречаются существенно 
>еже гетер ококколитов, так как рассыпаются при фоссилиза- 
гии. В пределах изученных современных примеров голо- и гете- 
эококколиты образуются разными онтогенетическими стадия- 
ми, генерациями одних и тех же видов. На начальных стадиях 
)лектронно-микроскопического изучения голо- и гетерококколи- 
гы выделялись в качестве неформальных таксонов, от чего при- 
илось отказаться. 

Форма гетерококколитов очень разнообразна, но довольно 
іетко выделяются определенные морфотипы, большинство ко- 
торых отвечает семействам заведомо искусственной классифи- 
кации. Наиболее типичными морфотипами можно считать два. 
Первый из них — это кокколиты в виде простого обруча, округ- 
лого или эллиптического. Таких форм много, биологически они 
зчень типичны, но в ископаемом состоянии они плохо диагно- 
стируются, поэтому их биостратиграфическая роль второсте- 
пенна. Второй типичный морфотип и важный для палеонтоло- 
гии — плаколит, или тремалит. Это довольно сложная комби- 
нация двух дисков и цилиндров, их форма напоминает запон- 
ку. Из рис. 93 можно составить представление о природном 
разнообразии илаколитов и уяснить использование основных тер- 
минов. Большинство принятых терминов носит геометрический 
характер (центральное поле, краевой ободок и т. п.), благодаря 
чему понятны без особых пояснений. Термины наружный (ди- 
стальный) и внутренний (проксимальный) диски^ соответствуют 
истинной ориентации плаколитов на клеточной поверхности. 
Поверхности дисков, как правило, являются выпуклой и во- 
гнутой, что позволяет определять их и на вымерших формах. 
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А вот перевернуть конкретный экземпляр на электронно- микро- 
скопическом препарате с дистальной стороны на проксимальную 
или наоборот технически невозможно. Поэтому понимание са- 
мого факта, что соответствующие изображения отвечают двум 

Рис. 93. Схема строения 
плаколита (для нагляд- 
ности пропорции иска- 
жены) : 1 — дистальный 
диск, 2 — проксималь- 
ный диск, 3 — цент- 
ральный или осевой ци- 
линдр, 4 — центральная 
пора, 5 — перемычка, 

6 — центральное поле, 

7 — краевое поле, 8 — 
краевой ободок, 9 — 
радиально-балочные эле- 
менты, 10 — перекры- 
вающие влево петалло- 
идные элементы, распо- 
ложенные одним поя- 
сом, 11 — перекрываю- 

■" Р*»»°»«иые . и , ло„„, 

16 — суорадиальные элементы 

™Р“ н т ам п одного и того объекта на ископаемых формах, 
ребует достаточно детальных сопоставлений, по существу надо 
по двумерным изображениям восстановить трехмерную форму 
Конкретное строение дистального и проксимального дисков 
у одного плаколита практически всегда разное, но при описа- 
ниях можно пользоваться единообразными терминами. Их же 
можно использовать в той или иной степени и при описании 
кокколитов других морфотипов. 

ОБРАЗОВАНИЕ КОККОЛИТОВ 

Формирование кокколитов начинается в центральных час- 
тях клетки, и лишь позже кокколиты выходят на клеточную 
поверхность, образуя коккосферу. Выражение «клеточная по- 
верхность» не надо понимать слишком дословно, так как в при- 
жизненном положении коккосфера покрыта снаружи тонкой 
органической пленкой. Факт внутриклеточного образования кок- 
колитов был открыт английским биологом Г. Диксоном еще 
в 1 У 1 Ю г., но остался совершенно незамеченным. В 60 — 70-х 
годах это явление было заново открыто и изучено на элект- 
ронно-микроскопическом уровне рядом специалистов. Кокколи- 
ты как минерализованные структуры сыграли роль естествен- 
ных «маркеров», позволивших открыть новое явление. Сегодня 
известно, что надмембранные клеточные оболочки различных 
водорослей, грибов, высших растений, а иногда и животных, 
вплоть до млекопитающих, формируются из дискретных суб- 
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ластинчатых структур, которые образуются внутри клетки, 
очнее, в аппарате Голйджи. У кокколитофорид указанные 
ластинчатые структуры составляют основу органической мат- 
ицы каждого экземпляра кокколита (конечно, это только ге- 
іерализованная схема). 

Формирование кокколитов начинается с образования в ап- 
арате Гольджи округлых или эллиптических полисахаридных 
іластин, непосредственно в биоминерализации полисахарид- 
іые пластины участвуют в .комплексе с белками. У некоторых 
іидов клетки формируют по 3—4 морфологические разновид- 
юсти пластин единовременно. В изученных случаях минерали- 
іация начинается с периферического обызвествления эллипти- 
іеских пластин. В результате получается кальцитовыи «об- 
>уч», в действительности не монолитный, а состоящий из ряда 
•лем’ентов довольно специфической формы. В простейшем слу- 
іае (циклолиты) на этом образование кокколита по существу 
іаканчивается. У более сложных гетерококколитов образуется 
иного элементов разной формы, наиболее типична система со- 
'тавных, часто сложно сдвойникованных, радиальных элемен- 
тов Минерализация наиболее крупных и сложных кокколитов 
завершается уже после выхода кокколитов из аппарата Іольд- 
жи на клеточную поверхность, но ранние этапы минерализации 
идут внутриклеточно. 

Формы с мелкими 2-микронными кокколитами формируют 
их до 6 единовременно, реализуется подобие конвейера: чем 
более сформированным является данный кокколит, тем ближе 
к клеточной поверхности он располагается. Крупные 10-микрон- 
ные кокколиты формируются клеткой по одному (единовремен- 
но) , что геометрически естественно. 

У форм с голакокколитами в аппарате Гольджи образуются 
такие же матричные пластины, как и в случае гетерококколи- 
тов (органические пластины иногда просто неотличимы). По 
признаков внутриклеточной минерализации при образовании 
голококколитов обнаружить^ не удалось, вероятно, минерали- 
зация идет уже на клеточной поверхности. 

У некоторых видов формирование кокколитов идет внутри- 
клеточно, но не в аппарате Гольджи, а внутри каких-то других 
мембранных систем. Поскольку похожие процессы наблюда- 
ются при минерализации синезеленых прокариотических водо- 
рослей (строматолиты в лабораторных культурах), а у прока- 
риот нет аппарата , Гольджи, то, видимо, где-то на уровне одно- 
клеточных эукариот происходит передача функции образования 
дискретных пластин от малоспециализированных мембранных 
систем к аппарату Гольджи. Вероятно, у разных видов кокко- 
литофорид представлены оба варианта этого механизма. 

СТРОЕНИЕ КОККОСФЕР И ЧЕРЕДОВАНИЕ ПОКОЛЕНИЙ 

В прижизненном положении кокколиты располагаются на 
клеточной поверхности так, как показано на рир. 94. Иногда 
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соседние кокколиты вообще не соприкасаются друг с другом; 
оставляя большой свободный промежуток, в этом случае мож- 
но говорить, что коккосфера как таковая вообще не образуется. 
Между размерами кокколитов и коккосферы корреляции не 
обнаруживается. Просто формы с мелкими ікокколитами могут 
нести их по нескольку десятков одновременно, иногда мелкие 

кокколиты образуют многослойную 
коккосферу. Крупных же кокколи- 
тов в составе одной коккосферы мо- 
жет быть и менее 10 штук. 

В ископаемом состоянии целые 
коккосферы сохраняются достаточ- 
но редко, у разных видов вероят- 
ность этого неодинакова. В боль- 
шинстве случаев коккосферы состо- 
ят из одинаковых кокколитов, но 
бывают коккосферы, состоящие из 
разных кокколитов, относящихся к 
различным формальным родам и 
Рис. 94. Схематический раз- даже семействам. На ископаемом 
рез коккосферы из плаколи- материале такие соотношения мо- 
тов, поры в кокколитах не гут устанавливаться только в слу- 
показаны чае находок целых коккосфер (гео- 

метрически очевидно, что коккосфе- 
ру невозможно собрать теоретически наподобие того, как архео- 
логи склеивают амфоры из черепков). При клеточном делении 
судьба коккосферы бывает различной. Иногда каждая дочерняя 
клетка наследует по половине готовой коккосферы й достраивает 
только недостающую половину. Но иногда перед делением клетка 
кокколитофорид сбрасывает кокколитовый покров, соответст- 
венно дочерние клетки строят свои коикосферы полностью за- 
ново. Не исключено, что в природе существует процесс перио- 
дического обновления кокколитового покрова, своеобразная 
«линька». 

Все или почти все группы низших организмов характери- 
зуются сложными циклами чередования онтогенетических фаз, 
кокколитофориды не являются исключением. У всех достаточно 
детально изученных видов установлено чередование жгутико- 
вой и безжгутиковой генерации. Для одного из видов показа- 
но, что это чередование отвечает чередованию гаплоидной и 
диплоидной фаз, что автоматически свидетельствует о сущест- 
вовании полового процесса. У другого вида наблюдалось ре- 
дукционное деление. Переход одной фазы в другую происходит 
далеко не при каждом клеточном делении. В экспериментах 
с культурами переход от одной фазы к другой происходил са- 
мопроизвольно, попытки вызвать его искусственно не удались. 
Ни для одного вида кокколитофорид не известно, как часто 
происходит этот переход в природе и как соотносятся длитель- 
ности существования разных генераций. Есть виды, у которых 
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установлено до четырех онтогенетических фаз. Даже в преде- 
лах одного штамма культуры разные типы клеточного деления 
наблюдались единовременно. Вероятно, характер чередования 
онтогенетических фаз у кокколитофорид вообще не регламен- 
тируется жесткими схемами, а определяется динамическими 
условиями среды. Планктонные океанические организмы участ- 
вуют в крупномасштабных циркуляциях водных масс, поэто- 
му им просто необходимо наличие различных жизненных форм, 
способных существовать в разных условиях. 

Одни виды кокколитофорид образуют кокколиты только на 
жгутиковой стадии, другие — только на безжгутиковой. Есть 
виды, образующие кокколиты на обеих стадиях. И во всех 
известных случаях разные фазы одного вида образуют совсем 
разные кокколиты. В этом случае кокколиты разных генера- 
ций одного вида оказываются принадлежащими к наиболее 
удаленным друг от друга морфотипам и формальным таксо- 
нам примерно семейственного ранга (также лягушки разных 
видов больше похожи друг на друга, чем любая из них на 
своего же головастика). Установление истинных онтогенети- 
ческих соотношений на современных кокколитофоридах требует 
многолетних исследований в культуре, пока на такам уров- 
не изучено относительно немного видов. На ископаемом мате- 
риале аналогичные соотношения установить в- настоящее 
время невозможно. Это одна из главных причин заведомой 
нефилогенетичности морфологической классификации кокко- 
литов. 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ КОККОЛИТОВ 

Любые не чисто формальные классификации биоструктур 
в той или иной степени связаны с морфофункциональным ана- 
лизом или с его не всегда явными элементами. Но функция 
кокколитов не известна. По существующим оценкам на форми- 
рование кокколитов расходуется половина энергии, получае- 
мой в результате фотосинтеза. И мы не знаем сегодня, зачем 
расходуется эта половина энергоресурса организма, хотя серь- 
езность и заведомая нетривиальность этой функции очевидны. 
Конечно, кокколиты с различного рода шипами увеличивают 
сцепление клеток с водой, что вообще типично для планктона. 
Шипы есть у многих кокколитов, но все же это признак специа- 
лизации, и он не объясняет функцию самых типичных кокколи- 
тов. Предположения о кокколитах как об особом окаймлении 
клеточных пор не объясняют функцию, а только^ констатируют 
характер расположения кокколитов на клеточной поверхности. 
Функция кокколитов не сводима к механистическим представ- 
лениям об абстрактной защите, нельзя ее свести и только к 
процессам выделения продуктов обмена. Функция кокколитов- 
является серьезной загадкой. 
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По необходимости от морфофункционального анализа ос- 
тается только возможность анализа геометрической формы. 
С позиций повседневных аналогий форма плаколитов и других 
типичных кокколитов кажется очень экзотичной. Само появле- 
ние таких геометрических конструкций воспринимается как 
комбинация уникальных случайностей, и кажется странным, 
что кембрийские плаколиты могут быть в такой степени по- 
хожи на современные, к,ак это есть на самом деле. Но в дейст- 
вительности форма кокколитов детерминированно законбмерна, 
просто она не имеет макроскопических аналогов. 

Генерализованная форма типичных кокколитов по существу 
просто повторяет форму типичных жидкокристаллических обра- 
зований микронного масштаба. Другими словами, форма кокко- 
литов определяется необходимостью совместить в одной геомет- 
рической конструкции поликристаллический агрегат кальцита 
и сложный комплекс жидкокристаллической матрицы. В про- 
тивном случае кокколит заданной формы просто не смог бы 
возникнуть. В общем плане такого рода соотношения наблюда- 
ются в любых биоминеральных объектах, но обнаружить их в 
микроструктурах макрообъектов удалось только после того, как 
соответствующие геометрические закономерности были коли- 
чественно расшифрованы на материале микронных кокколитов. 

Природное разнообразие внешне совершенно не похожих 
друг на друга кокколитов может быть упорядочено по комби- 
наторному принципу. Это значит, что кокколит любой морфо- 
группы можно, «собрать» из очень небольшого набора одних 
и тех же структурных элементов. Комбинируясь у разных форм 
в определенных сочетаниях, структурные элементы всего не- 
скольких типов дают большое разнообразие внешне совершенно 
не похожих друг на друга кокколитов. По существу это прин- 
цип детских наборов «Конструктор». По морфологическому 
принципу выделен ряд надсемейств. 

Структурную основу многих кокколитов в явном виде со- 
ставляет органичеокая, в основном полисахаридная, матрич- 
ная пластина, которая формируется внутри клетки, в аппарате 
Гольджи. Но характер минерализации пластин различен, что 
явно определяется другими матричными структурами. 

Пластина может претерпевать минерализацию только по пе- 
риметру, в результате получается эллиптическое кольцо — кри- 
колит (рис. 95, фиг. 1). При площадном обызвествлении по- 
лучаются наиболее типичные голококколиты, а также ряд форм 
реально существующих, но не очень распространенных, а по- 
тому не имеющих общепринятого собирательного названия 
(рис. 95, фиг. 2). 

Сочетание указанных признаков порождает кокколиты, 
у которых имеется обширное центральное поле в виде эллипти- 
ческой пластины, а по периметру располагается краевой обо- 
Док, разделенный на элементы более мелкого порядка ради- 
ально ориентированными швами. По существу можно говорить 
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Рис. 95. Основные морфотипы кокколитов: 1 — криколит, 2 — кокколит в 
виде эллиптической пластины с площадным обызвествлением, 3 — диско- 
лит, 4 — стефанолит, 5 — плаколит; 6 — 12 — элементы, определяющие 
объемную форму (6 — хеликопонтосферы, 7 — зиголит, 8 — рабдолит, 
9 — скафолит, 10 — браарудосфериды, 11 — гониолит, 12 — дискоастер); 

13 — схема, поясняющая детали эллиптической морфологии 

о появлении радиальных элементов, которые в той или иной 
форме есть у подавляющего большинства кокколитов. Под- 
черкнем еще раз, что здесь и далее имеются в виду только 
структурно-геометрические сопоставления, без попыток отра- 
жения реальной эволюции. В определенных частных случаях 
речь идет о кокколитах разных онтогенетических фаз заведомо 
одних и тех же видов, а также о кокколитах, находящихся 
рядом на одной и той же гетерококколитной коккосфере. 

Радиальные элементы имеют различную и довольно слож- 
ную трехмерную форму. При этом сам термин «радиальный» 
практически используется в двух различных смыслах. Ради- 
альными называют элементы, вытянутые вдоль радиуса кокко- 
лита, в плоскости эллиптической пластины, т. ё. вытянутые 
вдоль клеточной поверхности. Но радиальными называют и 
элементы, вытянутые вдоль радиуса всей клетки, т. е. почти 
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перпендикулярные плоскости эллиптической пластины. При 
сильном развитии элементов последнего типа получаются кок- 
колиты, несколько напоминающие корзину и именуемые диско- 
литами (РопІозрЬаегасеае; см. рис. 95, фиг. 3), которые не 
надо путать с дискоастером. 

В центральной части эллиптической пластины, т. е. в об- 
ласти центрального поля и центральной поры, часто возника- 
ют разнообразные перемычки и даже целые системы перемычек. 
«Добавив» к дисколиту относительно простую систему пере- 
мычек, мы «получим» стефанолит (см. рис. 95, фиг. 4). Прав- 
да, у стефанолйтов, как и у некоторых других кокколитов, 
эллиптические контуры трансформируются в окружности. 
Большинство плаколитов являются в плановой проекции эллип- 
тическими, но есть и плаколиты, у которых наружным конту- 
ром является окружность. 

Образование плаколитов (Ргіпзіасеае и др.), по сути, яв- 
ляется результатом возникновения системы составных, сложно 
сдвойникованных в объеме, радиальных элементов (см. рис. 95, 
фиг. 5). Внутри крупных плаколитов с массивным дистальным 
диском, внутри этого диска имеются и эллиптические пластины, 
и целый комплекс других структурных элементов. Но при ис- 
пользовании обычных определительных методик эти внутрен- 
ние элементы, конечно, не видны. Существуют кокколиты с от- 
четливым спиралевидным строением, типа хеликопонтосфср (Не- 
ІісоропіозрЬаега; см. рис. 95, фиг. 6). 

У кокколитов отчетливо проявляется тенденция ж возник- 
новению сильно вытянутых элементов, ориентированных перпен- 
дикулярно клеточной поверхности, что вообще типично для 
скелетов планктонных организмов. О радиальных элементах 
дисколитов уже говорилось. Но многие кокколиты имеют хоро- 
шо развитый центральный шип. Основанием относительно ма- 
ленького шипа может служить система хорошо развитых, 
обычно крестообразных перемычек, что свойственно зиголитам 
(2у§осІІ5сасеае; см. рис. 95, фиг. 7) и другим морфогруппам, 
здесь не рассматриваемым (ЗугасозрЬаегасеае и др.). Но есть 
большая группа кокколитов — рабдолитов (КЬаЪбозрЬаегасеае), 
у которых дистальный диск, состоящий из одного или несколь- 
ких поясов пластин, переходит в сильно развитый шип, он же — 
центральный стержень. Длина шипа превосходит диаметр дис- 
ка, часто в несколько раз, из-за чего кокколиты ориентиру- 
ются на препаратах «боком» и по виду напоминают гвоздь с 
большой шляпкой. Конечно, шип часто обламывается, тогда 
меняется спонтанная ориентировка кокколитов на препаратах 
и для их правильного опознания требуется навык. На месте 
отломанного шипа обычно оказывается сквозное отверстие. 
Иногда шиц несет на дистальном конце расширение в виде 
булавы. Тонкое строение шипов у разных рабдолитов не оди- 
наково, иногда оно настолько специфично, что позволяет оп- 
ределять родовую принадлежность даже отдельного отломан- 


ного шипа. В области краевого поля рабдолита иногда име- 
ются сквозные отверстия, но часто никаких явных пор у ра- 
бдолитов нет (см. рис. 95, фиг. 8). 

Среди кокколитов есть формы, у которых эллиптические и 
округлые контуры трансформируются в явно кристаллографи- 
ческие формы. Например, скафолиты (см. рис. 95, фиг. 9) 
представляют собой кальцитовую «рамку» в форме ромба, 
усложненную билатерально симметричной системой централь- 
ных элементов. 

Особенно интересны в этом плане пенталиты. Как известно, 
ось симметрии пятого порядка для монокристаллов невозмож- 
на. Пенталиты образуют две группы — браарудосфериды и 
гониолиты (ВгаагидозрЬаегасеа, ОопіоІіШасеае) . У первых 
кокколит разделен отчетливыми швами на пять четырехуголь- 
ных, обычно трапециевидных, сегментов, которые видны и в 
оптический микроскоп, а при вращении столика в поляризо- 
ванном свете сегменты погасают поочередно (см. рис. 95, 
фиг. 10). Гониолиты, которые иногда называют не пенталитами, ■ 
а пентаголитами, имеют ободок из большого числа маленьких 
радиальных элементов, а очень большое центральное поле имеет 
пятиугольную форму, но не состоит из пяти элементов (см. 
рис. 95, фиг. 11). При малых разрешениях оно выглядит моно- 
литным, а в действительности состоит из очень большого числа 
сложно сдвойникованных кристаллов. В действительности у обе- 
их групп пенталитов реализация пятилучевой симметрии во 
внешней форме поликристаллическогр кокколита обеспечивается 
угловыми параметрами двойникования кальцита. 

Особую группу составляют дискоастеры (Бізсоазіегасеае) — 
звездообразные структуры, обычно пяти- или шестилучевыё, 
иногда с раздвоенными концами, а иногда с системой дополни- 
тельных выростов (см. рис. 95, фиг. 12). Это палеоген-неоге- 
новая группа, широко используемая в стратиграфии. Диско- 
астеры очень резко отличаются от собственно кокколитов ори- 
ентацией кристаллографических осей. В естественной ориентир 
ции дискоастеров на препаратах главная кристаллографиче- 
ская ось «с» оказывается параллельной оптйческой оси микро- 
скопа. В такой частной ориентации кальцит не проявляет 
двойного лучепреломления, поэтому в скрещенных николях 
дискоастер оказывается всегда черным и не меняется при 
вращении. Наблюдаемые в простых условиях поляризацион- 
ные свойства типичных кокколитов определяются радиальными 
элементами, у которых ось «с» ориентирована вдоль макси- 
мального удлинения. Соответственно при вращении в скрещен- 
ных николях на изображении бежит крест погасания. 

Наряду с типичными дискоастерами есть ископаемые формы 
в виде трехлучевых звездочек, а также в виде комбинации из 
двух таких звездочек, наложенных одна на другую , с поворотом 
на 60°. Неформальные соотношения между дискоастерами щ 
собственно кокколитами являются предметом давних диску©* 
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сий. По мнению автора данного раздела, диокоастеры явля- 
ются неформальным гомологом комплекса внутренних струк- 
турных элементов сложного плаколита. 

Рассмотреть в объеме учебника все группы микронной 
проблематики, условно сопоставляемой с кокколитами, невоз- 
можно. Для примера укажем тетралиты. По сути, это 4 кри- 
сталла кальцита, встречающиеся в породах в одной и той же 
конфигурации. Биогенная природа тетралитов практически 
несомненна, но ікакому организму могли принадлежать эти 4 
кристалла — неизвестно. Даже представление о микроскопиче- 
ских размерах организма-носителя — не более чем произволь- 
ная гипотеза. Вероятно, к известковому нанопланктону сегод- 
ня причисляется много спикулоподобных минерализованных 
структур самых разных организмов, просто подобные структу- 
ры современных организмов очень мало изучены. 

Применяемая при описании кокколитов заведомо искус- 
ственная латинизированная классификация тесно связана с 
рассмотренным делением на морфотипы, хотя и не полностью 
с ней совпадает. В наиболее четких и рациональных случаях 
морфотипы соответствуют формальным семействам (в искус- 
ственных классификациях не может быть понятия «правильно», 
уместно говорить только об удобстве, рациональности, стабиль- 
ности). Но к настоящему времени формальная четкость поте- 
ряна. Например, к семейству КЬаМозрЬаегасеа относятся 
только рабдолиты, но не все. И сегодня нет формального так- 
сона с латинизированным названием, объединяющим все раб- 
долиты. Аналогично обстоит дело и с другими группами. В ре- 
зультате сложилась настолько неудовлетворительная . ситуация, 
что в наиболее авторитетных коллективных сводках надродо- 
вая классификация кокколитов вообще не используется. Необ- 
ходимость срочной коллективной ревизии признается практи- 
чески всеми специалистами. При необходимости более полные 
сведения о латинизированной классификации можно найти в 
литературе. 

В строении кокколитов есть ряд важных тонкостей, позво- 
ляющих понять рациональные причины возникновения таких 
сложных структур, которые при первом знакомстве вызывают 
просто недоумение. В типичном случае контуры дистального и 
проксимального дисков, краевого ободка, центрального поля 
и других являются в строго геометрическом смысле эллипса- 
ми, а расположение их фокальных точек отнюдь не случайно. 
И при этом эллиптические контуры, сосуществующие в одном 
сложном кокколите, — это эллипсы с разными соотношениями 
больших и малых полуосей, почему? Пусть у эллиптического 
кркколита 60 радиальных элементов, тогда сколько «типораз- 
меров» радиальных элементов должна формировать и уметь 
различать клетка? При простейшей эллиптической геометрии 
Их бы потребовалось 60:4=15. В действительности эллиптиче- 
ские контуры одного кокколита так приспособлены друг к дру- 
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гу, что все 60 радиальных элементов оказываются одинакового 
размера. Это геометрически возможно только при вполне оп- 
ределенных сочетаниях эллипсов с разными соотношениями 
больших и малых полуосей. Сложность структуры обеспечи- 
вает «унификацию» элементов (см. рис. 95, фиг. 13). Соответ- 
ствующие геометрические эффекты очень красивы и действи- 
тельно обнаруживаются в количественной геометрии кокколи- 
тов. И именно эти и подобные эффекты накладывают очень 
жесткие ограничения на морфогенез кокколитов, на набор гео- 
метрических форм, реализованных в природе. 

ПОРОДООБРАЗУЮЩЕЕ ЗНАЧЕНИЕ 

С началом широкого использования электронной микроско- 
пии выяснилось, что так называемые глобигериновые илы часто 
содержат по весу больше кокколитов, чем фораминифер. 
Осадки, в которых кокколиты являются основным компонентом,, 
получили наименование кокколитовых илов. Они распростра- 
нены в современных океанах и морях. Очевидно, что. для их 
формирования нужно сочетание двух условий: должны быть 
жокколиты и должен отсутствовать или быть незначительным 
инородный материал. Практически кокколитовые илы образу- 
ются сегодня на больших площадях при значительном удале- 
нии от берега, на глубинах от нескольких сотен метров до 
критической глубины около 5000 м, где происходит растворе- 
ние карбоната. Однако вспомним, что максимальные концент- 
рации живых кокколитофорид наблюдаются как раз вблизи бе- 
регов. Таким образом, образование кокколитовых рлов прак- 
тически регламентируется в первую очередь отсутствием боль- 
ших масс терригенного материала, а скелетной массы совре- 
менных кокколитофорид хватает с запасом. 

Образование писчего мела. По некоторым оценкам, доля 
кокколитов и их фрагментов в писчих мелах превышает 90%. 
Но до широкого использования электронных микроскопов это 
было не известно и существовало много разных гипотез о воз- 
никновении этой своеобразной породы, практически не имею- 
щей современных аналогов. 

Современный геологический этап обозначается как теокра- 
тический и характеризуется осушением большей части терри- 
тории с материковой корой. Такие этапы закономерно следуют 
за эпохами планетарной складчатости, в данном случае аль- 
пийской, тектоника подвижных плит дает такой закономер- 
ности вполне разумное объяснение. С другой стороны, древние 
морские карбонатные отложения, изучаемые на территории 
современной суши, практически полностью являются осадками 
эпиконтинентальных морей. Но что такое подобные моря се- 
годня? Это относительно небольшие водоемы, где преобладают 
терригенные осадки. Но это особенность теократического этапа. 
В меловое и палеогеновое время ситуация была- иной, сущестг 
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вовали эпиконтинентальные моря, по площади соизмеримые, 
например, с южной половиной европейской части бывшего 
СССР. В таких бассейнах реализовалось, сочетание, которое 
сегодня, на теократическом этапе, практически не встречается: 
до берега сотни километров, а глубина порядка 100 м. И при 
этом из-за меньшей контрастности рельефа общая интенсив- 
ность терригенного сноса была ниже современной. В этих ус- 
ловиях и происходило накопление мощных толщ кокколитовых 
илов, давших впоследствии писчий мел. В частности, они очень 
широко распространены в меловых и палеогеновых отложе- 
ниях юга европейской части бывшего СССР. 

Современные относительно глубоководные океанические кок- 
колитовые илы отличаются от типичных толщ писчего мела 
несоизмеримо меньшей мощностью, а также гораздо лучшей 
сохранностью кокколитов. В писчих мелах сохранность кокко- 
литов, как правило, просто плохая, что частично связано с 
большой мощностью толщ, т. е. с воздействием глубинных тем- 
ператур и давлений при эпигенезе. 

Общее породообразующее значение кокколитов очень вели- 
ко, по существу это один из главных факторов юарбонатона- 
копления. Правда, строгое выявление породообразующей роли 
кокколитов при формировании тех известняков, которые под- 
верглись значительному уплотнению и перекристаллизации, 
а тем более метаморфизму, остается Делрм будущего. 

Но уже сегодня возникает необходимость различать два ас- 
пекта породообразования, чего классическая тафономия не 
делала. Первоначально в осадок попадает кальцит в форме 
кокколитов. Но в ходе вторичных процессов, .может возникнуть 
известняк с утраченными элементами геометрии кокколитов. 
Первичное вещество остается, а первичная форма исчезает. 
Но иногда происходит обратное. Кальцит вторично замещается 
на другой минерал, но возникают биопсевдомОрфозы, получа- 
ются, например, окремненные кокколиты. В этом случае пер- 
вичное вещество уходит, а первичная форма остается, наследу- 
ется другим минералом. Для кокколитов имеются примеры 
породообразования в обоих смыслах. Более того, по некоторым 
данным органический компонент кокколитов (скелетная мат- 
рица) при частичной природной деминерализации иногда играет 
существенную роль в составе горючих сланцев, причем именно 
в их полезном компоненте. 

Вторичные изменения кокколитов при их фоссилизации были 
объектом специальных детальных исследований. Конкретные 
’ изменения во многом носят статистический характер, по отно- 
шению к некоторым процессам судьба конкретного экземпляра 
неопределенна. На языке классической геологии совокупность 
соответствующих сложных процессов объединялась термином 
«перекристаллизация». Но что при этом происходит на микро- 
уріовне? < Перекристаллизация с неизбежностью означает, что 
одйи кристаллы растут за счет вещества соседних. Такое пере- 
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іаспределение вещества > йацгда вдет/іэді- 
иногда и без них, за счет чисто твердофазных реакдий.В 
ействительности судьба каждого конкретного кристалла при= 
том определяется сложной комбинацией особенностей его* 
іеальной не идеализированной структуры. И именно такие про- 
весы обычны при фоссилизации кокколитов. Ряд исследова- 
елей обращали внимание на тот. факт, что на одних и тех же 
репаратах соседствуют кокколиты со следами вторичного рас- 
ворения и кокколиты с вторичными отложениями избыточного 
:альцита. Причем эта ситуация является обычной, а не свойст- 
енной только каким-то редким местонахождениям. 

Перекристаллизация скелетного материала — один из по- 
тоянных факторов, ухудшающих сохранность • палеонтологи- 
іеских объектов. Но размерная специфика кокколитов приводит 
: тому, что учет этого фактора необходим даже при чисто 
пределительских работах. Без этого разные формы сохранности 
дних и тех же кокколитов принимаются за разные виды. Чему 
сть конкретные примеры, отнюдь не редкие. Процессы фосси- 
изации действительно способны изменить форму кокколита 
чень сильно, с формальной точки зрения до неузнаваемости. 
)собенно резкие изменения морфологии кокколита происходят, 
ели на поверхность полурастворенного экземпляра выходят 
исто внутренние структурные элементы, имеющие другую 
юрму, другую ориентацию кристаллических осей и даже дру- 
ие видимые размеры кристаллитов. Правда, такие чисто внут- 
іенние структурные элементы есть не у всех кокколитов, а 
олъко у наиболее сложных. Выше говорилось о заведомой 

СКуССТВеННОСТИ Классифик аІТИ И КОККОЛИ* 10 ®- Т е ПНЯ ОД вне- ' 

«ндует на отражение филогенетических соотношений. Но при 
том предполагается, что само природное разнообразие объек- 
ов отражается верно. Однако без учета факторов сохранно- 
ти невозможно и это. 

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

Кокколиты известны с начала кембрия, причем это именно 
юкколиты, а не известковый нанопланктон. Но палеозойские 
і триасовые кокколиты изучены только на уровне отдельных 
іестонахождений, что определяется объемом исследований и 
ірименяемой методикой извлечения. Юрские и более молодые 
юкколиты в той или иной степени уже используются в стра- 
■играфии. 

Для кайнозойских отложений по кокколитам и известковому 
іанопланктону создана единая стандартная зональная шкала, 
юторая по детальности не уступает фораминиферовой шкале, 
і на некоторых возрастных интервалах ее превосходит. Эта 
икала была создана относительно быстро в 60-х годах в ходе 
)абот по глубоководному океаническому бурению. Другими 
словами, эта шкала создавалась на материале самых благо- 
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приятных разрезов — океанических. Из реально существующих 
это наиболее полные разрезы с минимальными вариациями 
факторов локального характера. И если для всех традицион- 
ных палеонтологических групп создание зональных шкал про- 
исходило после определенной проработки вопросов, связанных 
с неполными и разнофациальными разрезами, то на кокколи- 
тах аналогичные вопросы только возникли, когда уже создан- 
ную океаническую шкалу попытались применить к осадкам 
эпиконтинентальных водоемов. Именно поэтому начало исполь- 
зования кокколитов в кайнозойской биостратиграфии происхо- 
дило не без элементов рекламной сенсационности, когда кок- 
колиты представлялись почти идеалом прикладной палеонто- 
логии. В действительности к стратиграфическому идеалу при-' 
ближались не столько кокколиты, сколько океанические раз- 
резы и практика их изучения в рамках комплексных программ: 
океанического бурения. Конечно, по мере проведения коллек- 
тивных исследований постепенно решаются естественные труд- 
ности, связанные с неоднородностями температуры, солености,, 
других параметров, с той или иной степенью изоляции 
эпиконтинентальных бассейнов. Немалые достижения имеются 
уже сегодня. 

Для меловых отложений предложено много вариантов зо- 
нальных шкал по кокколитам, но единой и общепринятой & 
мировом масштабе шкалы пока нет. При этом биостратиграфи- 
ческие работы по меловым кокколитам начинались даже рань- 
ше, чем по кайнозойским. Но при относительно малом объеме 
океанических материалов результаты оказались не столь быст- 
пими -Стпатигпяфич «ореких отложений ло~*окКшштам пока 

полноценного зонального уровня детальности не достигла,' но,Т 
вероятно, это связано только со степенью изученности. В пер- 
спективе и палеозойские кокколиты могут использоваться в; 
стратиграфических целях. 

МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

Предположим, что осадок полностью состоит из кокколитов.. 
Взяв, к примеру, 4 г такого осадка, мы имеем порядка ІО 12 
экземпляров, просмотреть которые со скоростью 1 экземпляр> 
в секунду можно за 30 000 лет чистого времени наблюдения.. 
Размер используемых навесок определяется только соображе- 
ниями практического удобства препарирования. 

Наиболее крупные кокколиты длиной 10 — 15 мкм обычно 
имеют «толщину» 3 — 4 мкм, т. е. на порядок тоньше стандарт- 
ных шлифов, которые при изучении кокколитов не пригодны. 
Простейший оптический экспресс-анализ с мокрым керном не 
сцементированных осадков может быть проведен за минуты. 
Для этого по керну просто проводят предметным стеклом, по- 
лучая «мазок», в котором в идеале ікокколиты должны распо- 
лагаться в один слой. Сухие образцы размачиваются, капля по- 
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ученной суспензии наносится на предметное стекло и после 
лсушивания может просматриваться под оптическим микро- 
сбпом. При использовании иммерсионной оптики или для по- 
учения постоянного препарата необходимо покровное стекло. 

классическом варианте оно монтируется на канадском баль- 
іме, но удобнее использовать современные синтетические клеи 
ссуперцемент» или аналогичные). Можно использовать и пре- 
араты с воздушной оптической средой, когда покровное стекло 
риклеивается только по краям. Для фокусировки иммерсион- 
ых объективов покровное стекло должно быть максимально 
рижато к предметному. Препараты с воздушной средой дают 
усокий контраст и гарантируют от появления артефактов, свя- 
шных со следами микротечений среды. 

Для получения хорошего электронно-микроскопического пре- 
арата нужно при изготовлении суспензии обеспечить отделе- 
ае кокколитов друг от друга, от глинистых частиц, от их же 
зломков и т. п. Оптимальным' способом реализации этого 
зляется ультразвуковой. Специально для выполнения подоб- 
ух операций электронно-микроскопического препарирования 
:рийно выпускаются ультразвуковые диспергаторы, в том 
асле и отечественные — серии УЗДН. Обработка одного сла- 
асцементированного образца занимает около минуты, при бо- 
зе плотном материале длительность возрастает. В качестве 
імены можно использовать и химическую диспергацию с при- 
енением стирального порошка. Следует только избегать 
ДТА-содержащих средств, которые за счет комплексообразо- 
шия будут растворять кальцит и при щелочных значениях рН. 
ри желании, можно использовать порошки на основе Триполи- ' 
осфата натрия. 

При электронно-микроскопическом препарировании, как пра- 
іло, целесообразно получить фракцию осадка, обогащенную 
жколитами. При этом реальной задачей является отделение 
жколитов не от более крупных частиц (песок, алеврит), 
от более мелких — глинистых. Фракционирование проводят 
адиментационным методом, т. е. используют разницу в ско- 
эстях осаждения кокколитов и зерен глинистых минералов, 
астицы размером порядка 0,1 мкм и меньше проявляют кол- 
эидные свойства, т. е. в отсутствии коагуляции они не осе- 
шт в условиях естественной силы тяжести (без центрифуги- 
звания) за разумное время, а подвержены броуновскому дви- 
ению. Микронные кокколиты и глинистые зерна проявляют 
гбколлоидные свойства, т. е. они способны коагулировать, 
без этого оседают под действием силы тяжести, хотя и мед- 
знно. 

Для предотвращения коагуляции суспензии необходимо го- 
звить на дистиллированной воде (иногда целесообразно ис- 
эльзовать другие жидкости). Более того, из осадка надо уда- 
ять водно-растворимые соли, для чего осадок промывается 
нескольких сменах дистиллированной воды. После качест- 
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венной промывки и диепергации суспензия приобретает свой- 
ство отстаиваться в течение часов. Очень важно получение 
суспензий надлежащей концентрации, в избыточно густых сус- 
пензиях осуществить фракционирование трудно. В большинстве 
случаев целесообразно на 100 мл воды брать навеску порядка 
сотен миллиграммов. * 

Реальное фракционирование при определительских работах 
можно осуществлять путем полного сливания воды с неосев- 
шими частицами в примерном расчете 10 — 12 часов отстаива- 
ния на 10 см исходной высоты водного столба. Адекватный 
режим можно, конечно, осуществить и на центрифуге, но ре- 
альная трудоемкость от этого не уменьшается, В специальных 
случаях можно пользоваться и расчетными оценками. Осаж- 
дение твердых сферических частиц в жидкости описывается 
формулой Стокса. В частном случае, когда жидкость — вода, 
а твердые частицы состоят из вещества с плотностью около 
2,5 г/см 3 , формула приобретает вид І—205/Б 2 , где і — время 
осаждения, мин; 5 — путь, пройденный частицей, см; Б — диа- 
метр частицы, мкм. Например, сферические частицы диаметром 
1 мкм оседают со скоростью около 3 см/ч. Формула не учиты- 
вает влияния формы частиц, что в случае кокколитов очень 
существенно. 

После получения обогащенной и промытой суспензии мож- 
но осуществлять стандартное электронно-микроскопическое пре- 
парирование. Из материала высушенных капель суспензии 
можно получать реплику для просвечивающего электронного 
микроскопа, можно готовить препарат для сканирующего (рас- 
трового микроскопа) . Стандартные методы собственно элект- 
ронно-микроскопического препарирования рассматриваются в 
специальных книгах. Но во всех случаях не надо ориентиро- 
ваться на воспроизведение «рецептов», надо обеспечить смыс- 
ловую сторону препарирования имеющимися средствами. 

Задания для самостоятельной работы 

1. Подумайте, как можно определить, что изображения дистальной и 
проксимальной сторон кркколита принадлежат одному объекту. 

2. Расскажите об условиях обитания кокколитофорид. 

3. Почему классификация кокколитов является заведомо искусственной?' 

4. Каково систематическое положение кокколитофорид? 

5. Расскажите о геометрической форме типичных кокколитов. 
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